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I - I N T R O D U C C I O N
A) AWIEÇEDENTES.HISTORIÇOS
Fueron los sabios de la Grecia clâsica quienes primero intu 
yeron la estructura reticular de la retina. Rufus de Efeso (Rue­
lle E. 1879) la denoralnô "aracnoldes" por su gran slmllitud a una 
tela de araRa y posterlormente Herofllo y Galeno (clt. por Polyak 
1941) la llamaron "amphibiestroldes", que signlflca red, retlcu- 
lo. La compararon a una red de pesca al ser sacada del agua, ya 
que cuando la retina estâ colapsada adopta este aspecto, lo que 
se produce frecuentemente al esclndlr el segmento anterior.
El dlagrama (FIG. 1) mSs antlguo del ojo se encuentra en el 
libro de Hunain Ibn Ishak (Meyerhof M. 1928) fechado en el afio 
860 d.c. y probablemente copia del original grlego. En él la reti^  
na reclbe el nombre de "al-shabaklyya" (red) término traducldo 
del grlego por Avlcena en su Canon de Medicina (Gruner 1930), don 
de describe la anatomla del ojo. La palabra Arabe fue traduclda 
al latin por "retla" o "retina" por Gerardo de Cremona (Sudhoff 
1907) que tradujo numerosos libros Arabes entre ellos el "Canon 
de Medicina" de Avlcena.
Sin embargo, la funcldn de la retina no fue conoclda nl por 
los grlegos, nl por los Arabes. Galeno establecld la slmllitud 
que exlstla entre el aspecto de la retina y el cerebro, pero no le 
concedlô mAs que una funclôn puramente nutrltlva, ya que pensaba 
que el ôrgano receptor era el crlstalino y la retina s61o nutria 
al humor vltreo y al crlstalino. Hunain Ibn Ishak atrlbuyfi a la
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retina una doble funclÔn, nutrir al humor vltreo por medio de sus 
vasos sangulneos y a través de él indlrectamente al crlstalino, y 
a la vèz transmltîa las sensaciones a lo largo del nervlo Ôptlco 
hasta el cerebro transportando el "esplrltu visual o pneuma" de 
nuevo al crlstalino. Los Arabes fueron los prlmeros en atribulr a 
la retina una funclôn de transmislôn, pero perslstleron en mante- 
ner la teorla de la funclôn nutrltlva de la retina, idea que per­
du rô durante siete slglos.
En 1604, Kepler (Plehn 1922) estableciô la funclôn fotorre- 
ceptora de la retina, pero hubleron de'pasar rouchos ahos aOn has- 
ta que la Invenclôn del microscopic permltlera que las teorlas de 
Kepler fuesen demostradas y admitIdas.
La era del microscopic fue Inlclada por Malplglo (1664), en 
Italia por Leeuwenhoelc (Priestly 1772) en Holanda, que prestô 
gran atenclôn a la anatomla del ojo y concretamente a la retina, 
slendo el primero en descrlblr los elementos oblongos de la capa 
bacllar (fotorreceptores), los capllares sangulneos y las células 
nervlosas.
Durante la segunda mltad del slglo XVII y principles del 
XVIII, numerosos flslcos, fllôsofos y flslôlogos se Interesan por 
el ôrgano de la vlslÔn. Se avanza en el conoclmlento de la estruc 
tura flbrosa de la retina a la que conslderan como una simple ex­
pans lôn del nervlo ôptlco, oplnlôn adoptada por los flslcos y fl­
slôlogos de la época que aceptaron la teorla de que los rayos de 
luz estlmulan dlrectamente por vlbraclôn las células del nervlo 
ôptlco, las cuales, en cooperaclôn con los "esplrltus de la vl­
slÔn" reallzan la recepclôn y transmlslôn de las Impreslones vl-
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suales al cerebro donde los objetos son reconocidos por el "alma".
Hacla finales del siglo XVIII, el sistema nervioso y la re­
tina se estudian sistemAticamente con la ayuda del microscopio. 
Felice Fontana (1782) explicd que la retina era una simple membra 
na de fibras nerviosas, descrlbid las fibras del nervlo Ôptlco y 
vlô una trama celular donde estaban Incluldos los "globulos ner- 
vlosos", reflrlêndose poslblemente al armazôn neurogllco, pero 
sln menclonar la capa bacllar.
Ehrenberg (1833) reallza estudlos mlcroscôpicos de la reti­
na esperando comprender a travAs de ella la estructura del siste­
ma nervioso, pero no pudo dar una expllcaclôn clara de la contl- 
nuldad de las fibras del nervlo Ôptlco y las celulas gangllonares 
oC'glôbulos pAlldos" como las denomlnaba). Tampoco fue capaz de 
reconocer la naturaleza nervlosa de las fibras que vela y aunque 
descrlblô la presencla de elementos en forma de maza en la capa 
bacllar, no supo Interpretar su naturaleza nl relaclonarlos con 
las fibras del nervlo ôptlco.
Trevlranus (1835) vl6 con clarldad los conos y bastones, 
que llamô "Papllae". Estudlô retinas de numerosos animales como 
polios, cuerV O S , ranas y peces. Descrlblô los elementos de la ca­
pa bacllar, presentAndolos como las termlnaclones nervlosas de 
las fibras del nervlo Ôptlco, que funclonan como fotorreceptores.
Cortl (1850) muestra que los procesos de las células gan­
gllonares se contlndan con las fibras del nervlo Ôptlco. Después 
de este descubrlmlento varlos autores plensan que las células gan 
gllonares son sensibles a la luz.
Después de la Introducclôn del Acldo crÔmlco en las técnl-
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cas de laboratorlo, la estructura de la retina humana y de otros 
vertebrados fue estudiada exhaustIvamente por Pacini (1845) , Bow­
man (1849), KôllDcer (1854), MÜller H. (1857). A través de estos 
estudlos y por medlo de la utlllzaclôn de cortes perpendlculares 
de la retina tefildos con âcldo crÔmlco, se estableciô la estratl- 
flcaclôn esenclal de la mlsma. Müller H. (1851) describe las "fi­
bras radiales", que atraviesan la retina conectando el borde supe 
rlor con el Inferior. El problema de la Integraclôn de las fibras 
del nervlo Ôptlco con otras estructuras retlnlanas parecla por 
fin soluclonarse. Después de su primera conexlôn con las células 
gangllonares, y pasando a través de ellas, las fibras del nervlo 
ôptlco se contindan con las fibras radiales, que atravesando las 
capas superlores llegan a la capa bacllar donde termlnan en forma 
de conos y bastones. Esto supuso la evldencla de que los conos y 
bastones eran los Ôrganos donde tenîan lugar los procesos de foto 
rrecepclôn (KôllDcèr y Millier 1852) (FIG. 2 B) .
Esta hlpôtesls no fue aceptada por los seguidores de Trevl­
ranus quienes reclamaban como fotorreceptores ("papillae") el bor 
de de la retina que esté pegado al vltreo. Tamblén es contraria 
la hlpôtesls de Bidder (1839), Hannover (1854) y Brücke (1844) 
quienes suponlan que las estructuras de la capa bacllar no eran 
elementos nervlosos, sino elementos calôptlcos, donde la fotorre- 
cepclôn tlene lugar.
Tras el descubrlmlento por H. Müller de las fibras radiales 
Remak (1854) y el proplo Müller notaron que taies fibras ni conec 
taban con las células gangllonares, ni con las fibras del nervlo 
ôptlco, llegando a la concluslôn de que no eran elementos nervlo-
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SOS sino elementos de sostén de la retina (Remak 1854).
Schultze (1866), Schwalbe (1874) y Merkel (1877) estudian 
la retina con nuevas tëcnicas e intuyen que debe haber una conti- 
nuldad directa entre los conos y bastones y las fibras internas 
nucleares y entre éstas con las del nervlo ôptlco, pero no logran 
observarlo (FIG. 2 A).
Apllcando el método de Golgi a la retina entera, Tartuferi 
(1887) confirma que las fibras vitreales de los conos terrainan en 
la plexlforme externa por medio de multiples filamentos, que se 
relacionan con las expansiones esclerales de las células bipola­
res y de otras cêlulas cuyos cuerpos forman la capa nuclear inter 
na y cuyos procesos vitreales desclenden hasta la plexlforme in­
terna donde parece que conectan con los procesos esclerales de 
las cêlulas gangllonares, estableclêndose una conexiôn continuada 
entre los fotorreceptores por un lado y las fibras del nervlo 6p- 
tico por otro (FIG. 2 C) .
Erlich (1886) descubriô un nuevo mêtodo para teftir las cêlu 
las nerviosas, el azul de metileno, y fue Dogiel (1888-1891) quien 
lo aplicÔ a la retina obteniendo imSgenes nitIdas de las fibras 
del nervlo Ôptlco. Para Dogiel igual que para Tartuferi, los pro­
cesos de las cêlulas nerviosas se entremezclan formando un verda- 
dero retlculo.
B) LA.OBRA_DE_CAJAL_Y_SyS_SEGUiDORES
Cajal (1893) comenzô el estudio de la retina para comprobar 
las afirmaciones de Tartuferi y de Dogiel con "experimentos con-
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trolados comblnando los dos mëtodos (cromato de plata y azul de me 
tlleno respectivamente) para completar y corregir los resultados 
que obtuvieron". Tartuferi y Dogiel lo mismo que los autores que 
estudiaron la retina inmediatamente antes de Cajal estaban profun 
damente influidos por la teorla reticular de Gerlach sobre la or- 
ganizaciôn del sistema nervioso de tal forma que a pesar de las 
imâgenes por ellos obtenidas "velan" anastomosis directas y puen- 
tes protoplSsmicos que unlan cêlulas vecinas y como consecuencia 
describian las cêlulas plexiformes como redes o retlculos conti­
nues (las "rete nervosa" de Golgi).
Cajal (1893) demostrô que la retina estaba formada por cêlu 
las nerviosas individuales y sustituyô el concepto de continuidad 
de las fibras del nervio dptico a través de todo el espesor de la 
retina hasta las células visuales, que como hemos visto dominé du 
rante todo el siglo XIX, por un concepto nuevo y révolueionario, 
el de cadenas de células nerviosas conectadas por "dispositivos 
de engranaje" (sinapsis). Los estudios de Cajal sobre la retina 
de los vertebrados fueron una contribueiôn muy positiva para su 
principio de la neurona.
Antes de Cajal, el conocimiento de la estructura del siste­
ma nervioso y de su fisiologla era muy rudimentario. Hasta fines 
del siglo pasado dominé la idea de que el sistema nervioso estaba 
constituido por nûcleos, fibras y una sustancia intercelular. A 
esta sustancia iitercelular Rindfleisch le atribuyé un papel funda 
mental en el funcionamiento del sistema nervioso. Cualquier exci- 
tacién que llegara por los nervios periféricos al sistema nervio­
so central se propagaria de una manera uniforme a través de esta
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masa intercelular y de alguna forma desconocida se canalizarfa a 
través de los nervios efectores.
Al progresar los mëtodos de anSlisis morfolôgicos se compro 
b6 la existencia de numerosas fibrillas que formaban una red con­
tinua o retlculo en el seno de la masa nervlosa y la funclôn atri 
buida a la sustancia intercelular de Rindfleisch lo fue a este re 
tlculo dando base a lo que se conociô con el nombre de teorla re­
ticular de Gerlach. La consecuencia fisiolôgica de esta concep- 
clôn anatômica séria la mlsma que acabamos de menclonar mAs arri- 
ba en relaciôn con la sustancia intercelular.
Algunos autores observaron que sus observaciones no estaban 
de acuerdo con esta teorla general pero hasta Cajal dicha concep- 
ciôn dominé la mente de todos los cientlficos que analizaban el 
sistema nervioso de forma tal que Van Geuchten (c. Tello 1935) pu 
do decir afios mAs tarde "los hechos descritos por Cajal en sus 
primeras publicaclones resultaban tan extradas que los histôlogos 
de la época lo recibieron con el mayor escepticismo".
Cajal ya en 1888 en su trabajo fundamental "Estructura de 
los centres nerviosos de las aves" pudo afirmar que "las células 
nerviosas no se anastomosan directamente, es decir por sus expan­
siones protoplAsmicas, este fenômeno que tanto contraria nuestras 
hipôtesis fisiolôgicas y anatÔmicas.., no se ha escapado a Golgi 
que procura explicarlo estableciendo en el seno de la sustancia 
gris de los centres una red de expansiones axiles que denomina 
red difusa 'rete nervosa’ y por la que podrla enlazarse la célula 
de un modo indirecte". Por el contrario Cajal establece claramen- 
te que ; "No hemos logrado nunca ver una anastomosis entre ramif^
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caclones de dos prolongéeiones nerviosas distintas y tampoco entre 
los filamentos de una misma expansiôn de Deiters; las fibras se 
entrelàzan de modo complicadîsimo engendrando un plexo intrincado 
y tupido pero jamâs una red".
Con arreglo a estos conceptos Cajal pudo analizar las cone- 
xiones que se estableclan a nivel de la capa plexlforme de la re­
tina. Sus hallazgos fundamentales se pueden resumir de la siguien 
te manera : descripciôn de los pies (cuerpos sinâpticos) de las 
cêlulas visuales y su localizaciôn en la capa plexlforme externa. 
El descubrlmlento de las bipolares para conos y para bastones dan 
do con ello apoyo a la teorla de la duplicidad de Schultze, el 
descubrlmlento de las cêlulas que previamente hablan sido descri- 
tas como "basales", "estrelladas", "asteriformes", "subreticula- 
res", "concêntricas", que eran en realidad neuronas de axôn corto, 
y finalroente el descubrlmlento de las células amacrinas carentes 
de cilindro eje o axÔn y la descripciôn de las fibras centrifuges
en las aves asi como de los diversos tipos de células gangliona-
res. Al describir las células basales, estrelladas, etc. las deno 
minô células horizontales nombre con el que se conocen hoy dîa. 
Sobre la base de sus descubrimientos, Cajal diseAÔ esguemas de or 
ganizacién retiniana que han estado vigentes durante 75 afios s in 
alteracién sustancial (FIG. 3 C).
Realmente desde Cajal y hasta la introducclôn de la micros-
copla electrônica los ûnicos trabajos dignos de menciÔn especial- 
mente en la retina de los primates fueron los de Balbuena y Po­
lyak.
Balbuena (1922; 1936) utilizando su propio método de impreg
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naciôn argéntica y el método de Golgi logrô tinciones de bipolar 
individual de conos cuyos penachos forman lo que parecla ser una 
fila continua, comprobando también la disposiciôn escleral, con re 
laciôn a los pies de los conos#de las esférulas de los bastones. 
Estas observaciones incompletas le llevaron a una intepretaciôn 
errônea de la sinapsis a nivel de la capa plexiforme externa que 
sin embargo fue recogida con gran amplitud por Redslob (1939). Pa 
ra Balbuena las esférulas de los bastones estân en contacte con 
los pies sinâpticos de los conos de tal forma que un cono y un
grupo de bastones que le rodean forroarlan una unidad funcional fo
torreceptora. Hasta aqui la observaciôn de Balbuena era correcta 
conforme demostrô 50 aRos mSs tarde la M.E.(Alvarez Manzanero, 
1982) . Sin embargo, el error de Balbuena fue considerar que la 
Ünica via directa visual séria la mediada por su bipolar "sinaxi- 
ca" relegando a las bipolares para bastones de Cajal a la funciôn 
de elementos asociativos entre bipolares "sinaxicas" prôximas.
Polyak (1941) demostrô que las células horizontales en la 
retina del mono (que Cajal no habla estudiado) eran de un tipo 
ûnico en vez de las dos variedades ,externas e internas ,descritas 
por Cajal en la retina de los marolferos inferiores. Este hecho y 
su descripciôn de las bipolares, amacrinas, y células gangliona- 
res,le llevaron a afirmar que el môdulo estructural de la retina 
es mucho mSs complejo que el concebido por Ramôn y Cajal (FIG. 3 
A y B). A pesar de esta afirmaciôn mSs de 20 aRos transcurrirlan 
antes de que se obtuvieran nuevas contribuciones de importancia
sobre la estructura de la retina.
Es curioso seRalar que entre los estudios de Cajal, Balbue
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na y Polyak,y a pesar de sus descubrimientos donde hablan quedado 
claramente descritos los cuerpos sinâpticos de los fotorrecepto­
res (llamados por Cajal pies de conos y esférulas de bastones) 
as! como de los penachos dendrîticos de los distintos tipos de cë 
lulas bipolares,la confusién acerca de la estructura de esta capa 
llegé al absurdo, que citamos como anécdota, de la descripciôn 
por Fortin (1926;1930) de unos supuestos *kparatitos dioptricos” a 
nivel de la capa plexiforme que segtSn el autor argentine serlan 
los elementos fotosensibles de la retina (FIG. 4 A y B).
Estas estructuras en realidad estân formadas por el cuerpo 
sinâptico del cono nq teflido y la porclôn mâs externa del penacho 
dendritico de la célula bipolar individual de conos descrlta por 
Balbuena con el nombre de bipolar sinâcMLca y por Polyak con el de 
bipolar h. Preclsamente mediante el método de Balbuena se pone en 
evldencla claramente esta confusiôn (FIG. 4 C y D) .
A partir de la década de los 50 la ME contribuyô a esclare- 
cer la fina estructura de las células retinianas y también y gra­
cias en especial al método combinado Golgi-ME a aclarar las cone- 
xiones existantes entre células visuales, bipolares y células horl 
zontales. Otro avance considerable en el conocimiento de la estruc 
tura de la retina se logrô gracias a la aplicaclôn de las técni- 
cas de impregnaciôn argéntica de la retina entera, primero utili­
zando el método de Bielchowsky y después variantes del método de 
Golgi. Mediante estas técnicas se llegô al descubrlmlento de nue- 
vos elementos retinianos (células interplexiformes, células gan- 
glionares de asociaciôn) y en especial al de células horizontales 
sin axôn. Mâs adelante estudiaremos estos descubrimientos y la im
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portancla funcional que han significado. Désarroilaremos a conti- 
nuaciôn el estado actual de nuestros conociraientos sobre los foto 
receptores retinianos y en especial de las células visuales de 
las aves y a continuéeiôn el de las células horizontales.
C) EQIQBBiCiPIQBES
i
Schultze (1866-1867) llamô la atenclôn acerca de las célu­
las visuales de las aves con una observaciôn de importancia fun­
cional î comprobô que en las aves de hSbito diurno su retina era 
pobre en bastones mientras que en las de hâbito nocturno el nûme- 
ro de bastones era muy abundante, de esta observaciôn dedujo que 
los conos serlan las células visuales que intervenîan en la vi- 
siôn fotôpica mientras que los bastones lo harlan en la visiôn es 
cotôpica. Esta teorla de la duplicidad recibiô posterlormente un 
gran aporte morfolôgico ai descubrir Cajal (1893) las células bi­
polares para conos y para bastones.
Los conos de la retina de las aves (asI como la de los rep­
tiles y anfibios) tienen un carScter morfolôgico ausente en los 
mamiferos y que es la presencia de gotas lipidicas coloreadas, 
descubiertas por Hannover (1840). Estas gotas lipidicas estudia- 
das inicialmente por Schultze, Schwalbe, Krause, Dobrowsky, Hoff­
man, Beauregard, perroiten diferenciar conos con gota de distintos 
colores (filtros para distintas longitudes de onda) propiedad de 
un gran interés, como veremos mâs adelante, para el estudio de la 
organizaciôn funcional de la capa plexiforme externa
Cuando Cajal comenzô el estudio de la retina de las aves, 
prescindiô del anâlisis de las gotas lipidicas ya que el método
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de Golgi que utlllzô las Impregnaba en negro como el resto del 
protoplasma de las células visuales. Comprobô de esta forma la 
existencia en las gallinéceas y en la paloma de bastones, conos 
rectos y conos dobles o gemelos, descubriendo un nuevo tipo de co 
nos que denominô oblicuos por su disposiciôn peculiar en la capa 
plexiforme externa. Por otra parte, Cajal comprobô que los cuer­
pos sinâpticos, o pies de fotorreceptores como él los llamaba, se 
situaban en très niveles distintos a nivel de la capa plexiforme 
externa.
Descrlblô Cajal la localizaciôn de los distintos componen- 
tes de las células visuales en las capas retinianas y asi compro­
bô que el nûcleo de los bastones se localize en la mitad inferior 
de la zona de granos externes y que su filamento vitreal, que ter 
mina por un cuerpo sinâptico en forma de superficie aplastada, 
emitia finos filamentos horizontales. El nûcleo de los conos rec­
tos se encuentra en las g^llinâceas inroediatamente por debajo de 
la membrana limitante externa, es ovoideo y posee un fino filamen 
to que termina por un ensanchamiento en la capa media de la plex^ 
forme externa del que parten finos filamentos horizontales. Los 
cuerpos de los conos oblicuos se distinguen de los conos rectos 
pOr la terminaciôn de la fibra descendante (vitreal) , la cual es 
muy larga y se inclina progrèsivamente haciéndose en la plexifor­
me externa casi horizontal; su ensanchamiento basilar (pie sinâp­
tico) se localisa a nivel de la capa mâs interna de la plexiforme 
externa; a veces la fibra descendante emite colaterales durante 
su trayecto (FIG. 9). El pie da origan a una serie de fibrillas 
que se entrecruzan con las que proceden de los conos vecinos
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y en algunos casos el cuerpo sinâptlco se encuentra localizado en 
plena capa de las células horizontales. Los conos gemelos o do- 
bles estân formados por pares de células vlsuales en Intiroo con­
tacte entre si pero independientes, los nflcleos asociados de ara- 
bos conos presentan una dimensiôn désignai y comprobé que el mSs 
voluminoso presentaba una foseta donde se alojaba el otro. Segûn 
Cajal las dos fibras descendantes no tienen la misma longitud, 
particularidad que ya habla apreciado en los reptiles, con lo que 
cada elemento de la pareja représenta un conductor individual 
pues la prolongaciôn descendante reside en un piano diferente de 
la zona plexiforme y entra en relaciôn con una bipolar especial.
Segfin Cajal (1893) la capa plexiforme externa de las galli- 
nâceas se compone de 3 pisos o plexos concéntricos s "El piso ex­
terne esté formado por las fibras o fibrillas basilares de los 
bastones y por los penachos de ciertas bipolares; el piso medio o 
intermedio esté constituldo por las expansiones de los conos rec­
tos y las arborizaciones ascendantes de otra especie de bipolares; 
el piso interno se compone de fibrillas emanadas de los conos 
oblicuos y de los penachos superiores que nacen de otras bipola­
res". Cajal hace la observaciôn, después de describir asi la es- 
tratificaciôn de la capa plexiforme externa en la retina de las 
gallinSceas, que "creemos que este plan de construcciôn puede su- 
frir algunas modificaciones en las diversas especies de pâjaros 
sobre todo en aquéllos de pequeRa talla". No hace ninguna referen 
cia a la estructuraciôn de la capa plexiforme externa en las aves 
de hâbito nocturno.
Este concepto de la capa plexiforme externa con sus células
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vlsuales,bipolares y células horizontales,que veremos mSs adelan- 
te establecido por Cajal ha permanecido en rigor por cerca de 100 
aftos sin que se aportera ninguna nueva contribuelôn a sus concep­
to s bâsicos.
La absorciôn de distintas longitudes de onda por las gotas 
lipîdicas de los conos de las aves se ha estudiado en varias oca- 
siones, mencionaremos dnlcamente très estudios muy representati­
ves. El primero de ellos Raof (1929) lleva a cabo un estudlo es- 
pectrofométrlco en la retina de la gallinâ comprobando que todas 
las gotas dejaban pasar las longitudes de onda largas y absorbîan 
las longitudes de onda cortas. Clasificô las gotas lipîdicas en 
très grupos ; rojas, aquéllas que absorbîan hasta 574 nm; amari- 
llas aquéllas que absorbîan hasta 512 nm y verde p&lido aquéllas 
que absorbîan hasta 455 nm.
Strother (1963) estudiô las gotas lipîdicas mediante micro-
espectrofotometrla en las retinas de la tortuga, el pato y la pa-
loroa. Las conclusiones a las que llegé fueron las siguientes : 
el méximo de absorcién es de 80 ± 10% de la luz que incide sobre 
ellas independientemente del color que posean, del tamafio que ten 
ga la gota o de las especies animales estudiadas. Todas las gotas 
estudiadas se comportan como filtros "cut-off" es decir dejando 
pasar sôlo una determinada zona del espectro que se corresponde 
con las de mayor longitud de onda y los colores de las gotas estu 
diadas son los siguientes : rojo, impide el paso de luz a 570 nm; 
naranja, impide el paso de luz a 540 nm; naranja claro, impide el 
paso de luz a 530 nm; verde, impide el paso de luz a 440 nm; e in
coloras que impide el paso de luz a 390 nm.
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No todos los colores estân présentes en todas las especies: 
en la tortuga no se encuentran gotas verdes, en el pato y en la 
paloma no observé gotas incoloras.
Mâs recientemente, Bowmaker y Knowles (1976) identificaron 
los conos de la retina del polio mediante espectrofotometria de 
las gotas lipîdicas présentes en los segraentos internes y descri- 
bieron la existencia de 6 tipos distintos y de 3 tipos de pigmen­
tes vlsuales, un pigmento visual cuya longitud de onda mâxima es 
de 506 nm corresponderla a la rodopsina présente en los bastones. 
Estos autores denoroinaron a los 6 tipos de gotas,incolora,tipo A, 
tipo El, tipo B2, rojas y tipo C. El tipo B esté localizado en los 
conos dobles siendo la gota El la del principal y la B2 la del ac 
cesorlo. Las gotas El se caracterizan por presentar un pico en 
los 485 nm de la curva de absorbancia espectral. Las gotas B2 pre 
sentan un triple pico con longitud de onda mâxima cerca de los 
483, 451, 425 nm. Los restantes tipos de gotas se hallan en los 
conos simples. Las gotas incoloras muestran no tener absorbancia 
al atravesar el espectro, los tipos A, C y rojos actûan como sim­
ples filtros cut-off. El tipo A présenta una longitud de onda mâ­
xima a los 554 nm, tipo C a los 520 nm, y los rojos a los 585 nm.
La ubicaciôn de las gotas lipîdicas en los fotorreceptores 
se estudlé por Meyer y Cooper (1966) en la retina del polio me­
diante microscopla electrénlca y,con contraste de fase,describie- 
ron très tipos diferentes en los fotorreceptores ; bastones, co­
nos simples y conos dobles. Los bastones se caracterizan por su 
segmente externo,por carecer de gota lipldlca en el segmente in­
terno y por la presencia de hiperboloide en la parte superior del
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segmento interno. El cono simple contiens una gota lipidica de co 
lor rojo en su segmento interno. Los conos dobles estân formados 
por dos elementos desiguales, uno alto y delgado que le denomina 
principal y otro ancho y corto que es el accesorie. El mierobro 
principal del cono doble contiens una gota grande de color amari- 
llo mientras que el accesorio posee una gota pequefia verde-amari- 
llenta, el miembro accesorio se caracteriza por tener paraboloids 
que ocupa casi todo su segmento interno. Tanto el hiperboloide de 
los bastones como el paraboloids de los conos accesorios son es- 
tructuras repletas de glucôgeno, Estos autores no observaron go­
tas incoloras en la retina del polio y relacionaron las gotas li- 
pldicas coloreadas con los distintos tipos de conos viendo que 
existîan très niveles de gotas en la retina. En el nivel mâs ex­
terno se encuentran las gotas rojas présentes en los conos sim­
ples, en el nivel intermedio las amarillo-verdosas situadas en 
los conos accesorios y en el nivel interno estarla ocupado por 
las gotas amarillas présentes en el cono principal de los conos 
dobles.
Morris (1970) describiô diversos tipos de células vlsuales 
del polio, bastones sin gota oleosa, conos dobles cuyo miembro 
principal tiene una gota amarilla grande y el accesorio posee una 
gota amarillo-verdosa pequefla asi como très tipos de conos sim­
ples. Esta autora llevÔ a cabo un recuento de los distintos tipos 
de fotorreceptores en la retina del polio,segûn su trabajo en la 
retina central hay un 14% de bastones,un32% de conos dobles y un 
54%de conos simples.En la retina periférica se encuentran mayor rù 
mero de bastones,un 33%,asi como un 30% de conos dobles y un 37%
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de conos sencillos. Morris clasificô a los conos simples en très 
tipos, tipo 1, tipo 2 y tipo 3; la proporciôn entre estos tipos 
de conos simples es de 5-2-1 y no encuentra que exista ninguna va 
riaciôn en tal proporciôn dentro de la retina central y periféri­
ca .
Gailego y cols. (1975) estudiando la retina de 3 aves diur- 
nas, gallus domesticus, hieratus fasciautus, milvus milvus y de 2 
aves nocturnas, carinae noctua y asio flammeus, demostraron la e£ 
tratificaciôn en très capas de los cuerpos sinSpticos de los foto 
rreceptores de las aves diurnas y la ausencia de estratificaciôn 
en las aves nocturnas, en ellas todos los cuerpos sinSpticos ter- 
minan al mismo nivel. Segûn estos autores en los animales diurnos, 
los conos dobles poseen en èl miembro principal una gota amarilla 
y en el accesorio hay una gota muy pequefia incolora; diferencian 
sôlo dos tipos de conos sencillos,uno que contiens gota roja y 
otro que posee gota amarillo-verdosa.
Mariant y Leure-Dupree (1978) estudiando la retina de la 
paloma han identificado 6 tipos de fotorreceptores. El examen en 
fresco de las gotas lipîdicas, en los segmentes internos de los 
conos, muestran 5 tipos diferentes, caracterizados por el color, 
tamafio y estratificaciôn. Haciendo secciones perpendiculares que 
abarcan toda la longitud de los fotorreceptores y examinândolos, 
con ME, las gotas lipîdicas han sido descritas no por su color s J l  
no por sus caracterlsticas de tamafio, y estratificaciôn, ademâs 
se pueden identificar los distintos receptores por la morfologîa 
de sus terminales. De este modo Mariani describe : bastones, que 
carecen de gota lipidica y su cuerpo sinSptico termina en el es-
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trato mâs externo de la plexiforme externa. Conos dobles, cuyo 
miembro principal posee una gota amarilla en el segmento interno 
y el accesorio tiene una gota peguefta incoloraylos cuerpos sinâp- 
ticos de los conos dobles terminan en el mismo estrato que los bas 
tones, en la plexiforme externa, nivel mâs escleral. Dos tipos de 
conos simples rectos, uno dotado con gota roja y otro naranja;am- 
bos tipos de conos rectos tienen sus cuerpos sinâpticos en el es­
trato medio de la plexiforme externa. Conos simples oblicuos que 
poseen una gota amarillo-verdosa en su segmento interno y su ter­
minal sinâptica estfi situada en el estrato mâs interno de la ple­
xiforme externa.
Armengol y cols. (1979) describe que los conos de la retina 
del polio, poseen en la parte mâs superior del segmento interno 
una gota de inclusiôn lipidica, roja, verdosa o amarillo-dorada. 
Ultraestructuralmente se distinguen dos tipologlas bien defini- 
das, tipo I corresponde a una gota de gran tamafio cuya matriz 
electrolÛcida posee formaciones membranosas en su interior. Este 
tipo de gota se ubica en los conos simples y en el miembro princl 
pal del cono doble. Los conos accesorios presentan una gota de ta 
mafio menor, matriz homogânea, electrodensa y finamente granulada; 
correspondiândose con el tipo II de gota.
Secciones semi-finas muestran la existencia de 3 niveles 
de ubicaciôn de las gotas lipîdicas. Las gotas de color amarillo- 
dorado se ubican tanto en los conos dobles (miembro principal) 
como en los conos oblicuos y se hallan en el estrato mâs escleral. 
En el nivel intermedio se sitûan las gotas de los conos acceso­
rios de color amarillo-dorado y menos frecuentemente verdosa.
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Cuando la gota del elemento accesorio es verdosa la gota del miem 
bro principal posee la misma coloraciôn. Las gotas de color rojo 
y verdoso se encuentran independientes, pertenecen a los conos 
rectos, ocupando el nivel mSs interno.
El color de las gotas, se debe a la diluciôn de uno o va­
ries carotenoides en una matriz incolora, constituida por llpidos 
insaturados.
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D) ÇELULAS_HORIZONTALES
Las células horizontales son unos elementos constantes en 
todas las retinas de vertebrados aunque presentan caractères pro- 
pios segûn las especies estudiadas. Estân situadas a nivel de la 
capa plexiforme externa y, terminan siempre, tanto sus dendritas 
como sus terminait s axônicas, cuando existen, a nivel de la misma 
capa, donde establecen contactes con los fotorreceptores. Desde 
el descubrimiento de H. Mûlier en 1851 hasta la descripciôn de Ca 
jal diversos autores estudiaron estas células y las describieron 
con diverses nombres :
. R 0 A U T 0 R D E N O M I N A C I O N
1851 H. MULLER sternfôrmigen zellen
1874 W. MÜLLER tangentialen fulcrum zellen
1881 RANVIER cellules basales
1883 DOGIEL sternfOrmigen zellen
1886 SCHlEFFERDECKER koncentrische Stützellen
1887 TARTUFERI cellule superficiali
1893 CAJAL células horizontales
La mayor parte de todos estos autores las consideraban como 
elenmntos de sostén o células neuroglicas, concepto que fue resu- 
mido por Schiefferdecker (1886) cuando las denominaba "koncentrin 
sche stûtzellen" para distinguirlas de las fibras de Müller que 
serîan las "radialestützellen".
Cajal (1893) demostrÔ,en su estudio de la retina de los ver 
tebrados,que este tipo celular era en realidad una neurona de 
axon corto y describiô en los tétrapodes dos variedades, "inter-
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nas" y "externas", en la retina de los mamîferos y anfibios, y 
"en brocha" y "estrelladas" en las retinas de las aves y repti­
les. Las "externas" son células aplanadas que reslden en la plexi 
forme externa en el estrato mâs superior, vistas de piano parecen 
estrelladas emitengran cantidad de dendritas divergentes horizon­
tales, describiô tamblên que poseen un axon fino que tras un tra- 
yecto horizontal se resuelve en una arborizaciôn en el espesor de 
la misma capa plexiforme. Las "internas", segûn Cajal, son corpû^ 
culos mâs gruesos y profundos que los precedentes, poseen un axon 
rôbusto que discurre horizontalmente por la plexiforme externa y 
después de un trayecto variable acaba por debajo de los fotorre­
ceptores .
Fue la disposiciôn de las células horizontales en relaciôn 
con los fotorreceptores lo que hizo postuler a Cajal la existen­
cia en la retina de un sistema de conexiôn transversal cuya fun- 
ciôn no alcanzaba a définir. El mismo decîa : "dificil es saber 
la funciôn de estos elementos, pero segûn sus conexiones cabe con 
jeturar que su misiôn es desparramar por una gran parte de la pie 
xiforme externa el impulso visual recogido en algûn lugar de la 
retina" (1904,il,pâg.599). En 1933 en motivo del XIV congreso 
internaciona1 de oftalmologla, précisa mâs esta hipôtesis sobre 
la funciôn de las células horizontales y habla de la "paradoja de 
las células horizontales". Explica que las células horizontales 
se articulan mediante finas dendritas ascendantes con las esféru- 
las terminales de bastones y el axon, tras un trayecto variable,se 
resuelve en favor de una arborizaciôn tupida paralela a la plexi­
forme externa, articulândose con la extremidad inferior de los fo
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torreceptores. "Iraposlble precisar con cuales entra en contacte, 
en todo caso ninguna neurita alcanza la zona de las fibras del 
nervio Ôptico". Se ve forzado a admitir que el impulso visual re­
cogido por las células horizontales refluye de nuevo a los foto­
rreceptores de otros radios retinianos, constituyendo algo asi co 
mo un "circule vicioso". Para explicar este contrasentido, supuso 
que las células horizontales, no son auténticas vlas vlsuales, s^ 
no "centres energêticos adscritos a la articulaciôn fotorrecepto- 
res-bipolares y destinados a reforzar la densidad de la onda trans 
mitida por la pareja bipolar-ganglionar" (1933).
Hasta Polyak (1941) no se estudian de nuevo las células ho­
rizontales. Este autor en la retina de los primates confirma que 
sôlo existe un tipo de célula horizontal y no dos, internas y ex­
ternas, segûn la clasificaciôn de Cajal, cuya morfologîa varia se 
gûn su localizaciôn retiniana. Cajal no estudiô la retina de los 
primates pero extrapolô los datos obtenidos en las retinas de los 
mamiferos inferiores a los mismos. En los primeros esquemas de Po 
lyak sobre organizaciôn retiniana observâmes que las conexiones 
que atribuye a las células horizontales son en parte correctes : 
por sus dendritas se conectan con los conos y por sus terminales 
axonicas tanto con las esférulas de los bastones como con los 
pies de conos (FIG. 3 B). En otro de sus esquemas, resumen de to­
dos los datos por él obtenidos (FIG. 3 A), atribuye définitivamen 
te conexiones de la terminal axonica tanto con conos como con bas 
tones. Gallego (1964) descubre un nuevo tipo de células horizonta 
les en la retina de los mamiferos inferiores, denominândolas "ce- 
lulas amacrinas de la plexiforme externa"; amacrinas porque este
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tipo celular no posee axon. Utilizando la técnica de impregnaciôn 
argêntica de la retina entera (Gallego 19 53) demostrô que este ti^  
po de células forman una capa que cubre toda la retina incluida 
el Srea centralis, desde la ora serrata hasta la papila (Gallego 
1964, 1965, 1971). En los mamiferos inferiores estas células tie­
nen morfologîa ligeramente diferente segûn las espécies estudia­
das. Con microscopla ôptica puede comprobarse que el nûcleo de e^ 
tas células esté situado en la fila mâs externa de nûcleos de la 
capa de granos internos, son pobres en cromatina y tienen un nû­
cleo bien organizado. El cuerpo celular es pequefto pero estâ pro- 
visto de gruesas expansiones que se dividen en ramas cada vez mâs 
finas, se distribuyen en un piano horizontal, perpendicular a la 
via centripeta y constituyen un plexo bien definido formado por 
el entrecruzamiento de sus expansiones. De los gruesos procesos 
celulares salen directamente unas ramitas colaterales que se diri 
gen a los pies de los fotorreceptores. Estas ramitas terminan en 
varicosidades a veces ûnica o bien dispuestas en pequeftos ramille 
tes (FIG. 5). Estas células horizontales se colorean muy bien con 
el método de Cajal nitrato de plata reducido, con el de Balbuena 
y con el de Gross-Bielchowsky.
Dowling y cols. (1966) utilizando el método de Golgi coropro 
baron la existencia de este tipo celular sin axon en retinas de 
gato y conejo, hallazgo confirmado a continuaciôn por Leicester y 
Stone (1967) y por Fisher y Boycott (1974).
La identificaciôn de este tipo celular sin axon con M.E. en 
retinas de gato y conejo, asi como el tipo de conexiones que esta
I
blecen con los fotorreceptores, ha sido llevado a cabo por Sobri-
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no y Gallego (1970), Gallego (1971) y especlalmente por Kolb 
(1974), determinando que las expansiones celulares penetran en el 
complejo sinâptico de los conos, estableciendo ademâs abundantes 
gap-junctions entre ellas, lo que sugiere un acoplamiento eléctr_i
CO.
Recogiendo la informaciôn existante,Gallego (1976) llega a 
la conclusiôn que en la retina de los tetrapodos existen dos ti­
pos bâsicos de células horizontales que establecen conexiones 
transversales entre los complejos sinâpticos de los fotorrecepto­
res y que tanto funcional como morfolégicamente son claramente d^ 
ferentes : a) Células horizontales de axon corto (Cajal 1893) y 
b) Células horizontales sin axon (Gallego 1964).
Las células horizontales de axon corto son las clâsicas células 
descritas por Cajal (1893) y caracterlsticas de la retina de los 
tetrapodos. Sus dendritas forman el componente lateral de las 
triadas de conos y sus terminales axonicas penetran en el comple­
jo sinâptico de los bastones segûn se demostrô en los mamiferos 
(Kolb 1970, 1974);(Gallego y Sobrino 1975) y en las aves (Gallego 
y cols. 1975 b). Al parecer todas las retinas estudiadas hasta 
ahora presentan un solo tipo de célula horizontal con axon, excep 
to en los primates que aparecen dos tipos celulares con axon (Ga­
llego 1978). La célula horizontal sin axon en la retina de los ma 
mlferos (Gallego 1964) , y en la retina de los reptiles (Gallego y 
Pérez-Arroyo 1976) se diferencia funcionalmente de la célula de 
axon corto, en que las expansiones celulares se introducen en el 
complejo sinâptico de las triadas de conos exclusivamente (Kolb 
1974).
- 27 -
Estos dos tipos de conexiones entre fotorreceptores y cêlu 
las horizontales sugieren la existencia de dos sistemas de orga- 
nizaciôn a nivel de la primera sinapsis de la via visual :
1.- interacciôn entre conos y bastones mediante las células hori 
zontales de axon corto.
2.- Interacciôn entre un mismo tipo de fotorreceptor (los conos 
en los tetrapodos) mediante las células horizontales sin axon.
CELULAS HORIZONTALES DE LAS AVES
La primera descripciôn de las células horizontales de la 
retina de las aves, como neuronas de axon corto, fue realizada 
por Cajal (1888, 1893) quien distinguiô en la retina del gorriôn 
dos tipos estructuralraente diferentes ; células en "brocha" y cé 
lulas "estrelladas".
Las células en brocha segûn la descripciôn de Cajal, pre­
sentan dendritas cortas y abundantes, dirigidas hacia los cuer­
pos sinSpticos de las células vlsuales en forma de una apretada 
brocha, cuyos ûltimos filamentos alcanzan la fila mâs externa de 
la plexiforme externa; el axon tiene una longitud de 300 a 4 00 
micras y termina en una estructura aplastada cuyas ramas ofrecen 
el aspecto de espinas divergentes dirigidas hacia los cuerpos si 
nSpticos de los fotorreceptores. Segûn Cajal estas plaças arbor^ 
zadas se sitûan inmediatamente por debajo de los pies de los co­
nos rectos.
Las células "estrelladas", estân provistas de procesos ce­
lulares (dendritas) mâs largos y dispersos que las células ante- 
riores que se terminan en la porciôn mâs elevada de la plexifor­
me externa. Cajal no pudo determinar la terminaciôn del axon que
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lo describe haciendo el ûnico comcntario que êste no emite ningu 
na colateral durante su trayecto.
Esta descripciôn de Cajal sobre las células horizontales 
de las aves, ha sido admltlda sin discusiôn hasta 1975 cuando Ga 
llego y cols., demostraron que tanto en las aves diurnas como 
nocturnas sôlo existe un tipo de celula horizontal con axon, la 
célula en "brocha" de Cajal, y que la célula "estrellada" de este 
autor no era una célula sino la gruesa terminal axônica de la cé 
lula en "brocha".
Como sucediô a partir de 1964 en la retina de los mamife­
ros se encontraron también en la retina de las aves células hor^ 
zontales sin axpn pero a diferencia de lo que ocurre en aquéllos, 
han podido ser descritos dos tipos morfolôgicamente diferentes y 
también con distintas conexiones con los fotorreceptores. Galle­
go (1977) descubriô una célula "estrellada" en la retina del po­
lio, que fue descrita independientemente por Mariani y cols. 
(1977) en la retina de la paloma; Genis (1979) confirma la exis­
tencia de esta célula sin axon en la retina del polio. Por otra 
parte Gallego (1977-1978) describe otro tipo de célula horizon­
tal sin axon, que inicialmente la denominô "bipenachada". Un ti­
po anSlogo fue descrito por Genis-GSlvez y cols. (1979) denomi- 
nSndolo célula "en candélabre".
En los trabajo de Cajal no quedan establecidas las conexio 
nés de las células horizontales con los fotorreceptores, ni si- 
qu iera en la forma un tanto ambigua que las describiô en los ma­
miferos. Sin embargo la estratificaciôn de la capa plexiforme ex 
terna en très niveles de terminaciôn de los cuerpos sinâpticos
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de los conos ayuda considerableinente en las aves diurnas al estu 
dio de las conexiones de las células horizontales de axon corto 
(en brocha de Cajal). Esta célula segûn Gallego y cols. (1975 b) 
por sus dendritas establece contactes con los conos de la prime­
ra fila, es decir conos dobles y quizâ simples de la primera fi­
la, y probablemente con los conos rectos y oblicuos. Las conexio 
nés que establece la terminal axonica de esta célula pudieron 
ser demostradas con mayor facilidad en una retina rica en basto­
nes como la de las aves nocturnas, con los que las ramitas ascen 
dentes de dicha terminal establecen contacte sinâptico. La célu­
la estrellada de Gallego, segûn este autor, establece contacte 
con los cuerpos sinâpticos de los conos rectos.
Gallego supone también que la célula horizontal "bipenacha 
da" establece contacte con los conos de la primera fila, conos 
dobles y quizâs conos simples (Gallego 1978).
El descubrimiento de las células horizontales sin axon y 
el estudlo detallado realizado por los autores mencionados fue 
debido a técnicas de impregnaciôn argêntica de la retina entera 
especialmente con el método de Golgi que présenta la ventaja so­
bre las secciones perpendiculares, obtenidas por Cajal con su 
técnica del "enrollamiento" de poder observer células enteras y 
estudlar su distribuciôn topogrâfica en la retina.
En la retina de las aves nocturnas, no se observa la estra 
tificaciôn en très niveles de la plexiforme externa. Segûn las 
comprobaclones de Gallego y cols. (1975) los fotorreceptores ter 
rainan todos al mismo nivel, no existen conos oblicuos ni conos 
rectos rojos. Sôlo se han descrito conos dobles, conos simples y 
bastones.
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O B J E T I V O S
La retina de las aves no ha sido prScticamente utilizada 
en estudios electrofisiolôgicos, de registre con microelectrodos 
e identificaciôn ulterior con colorantes intracelulares. Estos 
estudios se estân llevando a cabo en la retina de los teleosteos, 
reptiles, especialmente tortuga, y algunos mamiferos, en particular 
gato y conejo.
Sin embargo présenta la indudable ventaja de poder llegar 
a establecer las conexiones, a nivel de la capa plexiforme exter 
na, que establecen los distintos tipos de conos, identificables 
por sus gotas coloreadas, con los diferentes tipos de células ho 
rizontales y bipolares. Elio permitirla una interpretaciôn ccttto 
ta de las respuestas eléctricas de células horizontales ante es- 
timulos de distinta longitud de onda y con ello del mecanismo de 
codificaciôn de las seAales originadas en los fotorreceptores.
El objetivo de esta tesis es precisar los tipos de fotorre 
ceptores de las aves, identificando las gotas coloreadas que con 
tienen cada uno, los tipos do células horizontales que poseen y 
sus conexiones con ellos, para lo cual aparté del estudio de re­
tinas de animales adultos heroos considerado de interés el anali- 
zar el desarrollo en el embriôn, de los fotorreceptores y espe­
cialmente de las células horizontales, estudio no realizado has­
ta ahora.
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M A T E R I A L  Y M E T O D O S
A) m a t e r i a l
Memos utilizado gran nûmero de retinas de polio "gallus do 
mesticus". Una serie de estudios se llevaron a cabo en embriones 
desde el tercer dia de incubaclôn hasta el dia 21, también em- 
pleamos retinas de animales recién nacidos, un mes de edad y 
adultos.
Han sido observadas retinas de falcônidos, proporcionadas 
por ICONA, procédantes de sus réservas de aves rapaces. Los ani­
males estudiados han sido 9 cernîcalos "Falco Tinunculus"; 5 agrd 
las ratoneras "Buteo Buteo"; 3 milanos "Milvus migrans"; 2 agui- 
las calzadas "Hieratus pennatus"; 2 aguilas reales "Aguila Chy- 
saetus".
Para el estudio de las aves nocturnas, hemos utilizado re­
tinas de mochuelo "Carinae Noctua" y retinas de lechuza "Asio 
Flammeus".
Hemos empleado retinas de paloma "Columbigallina Passeri- 
na", en especial para el estudio del ârea roja.
A fines comparatives hemos revisado preparaciones de reti­
nas de tetrapodos y peces existantes en el laboratorio.
OBTENCION DE LAS RETINAS
Previa anestesia con éter, los animales eran sacrificados 
y los ojos enucleados. Las retinas se extralan lo mâs râpidamen-
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te posible y eran sumergldas en cada fijador segûn se describe 
en las técnicas correspondientes.
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B) METODOS
METODO DE GOLGI COLONNIER
Un gran nûmero de retinas fueron procesadas por este méto­
do. Se enuclean los ojos y se sépara la câmara anterior de la 
posterior, a continuaciôn se sépara rSpidamente la esclerôtica 
del resto de tûnicas oculares y con ayuda de unas pinzas finas y 
bajo control de una lupa binocular procedemos a separar la coroi 
des de la retina. Se sumerge la retina en la mezcla fijadora y 
se 1 impian con un pince 1 de pelo de marta los restos de humor v_I 
treo. Se dan très cortes radiales en la retina para que pierda 
su concavidad, mantenida plana, entre dos papeles de filtro ata- 
dos con un hilo fino, se sumerge en el fijador.
Fijador : - Dicromato potâsico al 3%   88 ml.
- Glutaraldehido al 25%   12 ml.
En este fijador permanecerâ 7 dias, A continuaciôn se rea­
lize un lavado con nitrato de plata al 0,75%, hasta que no que- 
den restos de fijador, luego se sumerge la retina en una nueva 
soluciôn de nitrato de plata al 0,75% donde permanecerâ como ml- 
nimo 7 dias pudiendo llegar hasta 3 meses. Una vez extraidas las 
piezas de la plata se quitan los papeles de filtro y se pincelan 
cuidadosamente las retinas para quitar los precipitados. Poste- 
riormente se deshidratan en alcoholes sucesivos pasândolas luego 
al carbolxilol para ser montadas con bâlsamo DPX.
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COLORACION VITAL CON AZUL DE METILENO
Hemos utilizado para la coloraciôn vital con azul de metl- 
leno la siguiente técnica : una vez separada la retina, como he­
mos descrito en la técnica de Golgi-Colonnier, la sumergimos en 
una câmara de perfusiôn donde es perfundida con una soluciôn de 
azul de metileno al 0,1/000, que se mantiene oxlgenada burbujean 
do carbôgeno. Logramos excelentes resultados entre media y una 
hora de perfusiôn. Una vez que bajo observaciôn con la lupa bino 
cular se ve que la retina estâ tefiida, se pasa al molibdato amô- 
nico al 10% muy frio durante una hora. A continuaciôn se realiza 
un lavado cuidadoso con agua helada durante 10 a 15 min.
Deshidrataciôn en alcohol absoluto muy frlo.
Después se sumerge la retina en una mezcla de alcohol abso 
luto y aceite de cedro durante unos minutos. Se pasa al aceite 
de cedro puro hasta que la pieza quede transparente lo que ocu­
rre en 1 o 2 min., se cambia a una soluciôn de aceite de cedro 
40% y toluol 60% donde permanecerâ unos minutos luego lavar va­
rias veces para eliminar los restos de aceite de cedro y se ter­
mina montando en bâlsamo DPX.
METODO DE DIGESTION ENZIMATICA
Se ha realizado este método de digestiôn enzimâtica en re­
tinas de polio, embriones y paloroas.
El enzima que utilizamos es una proteasa obtenida por fer- 
mentaciôn del Actinomyces y valorada en unidades ANSON, utiliza­
mos una soluciôn con 10.000 U.A./ml.
Se enuclean los ojos y se suraergen en una soluciôn de saca
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rosa al 6%, mientras se sépara la retina del resto de membranas 
oculares. Se deja la retina totalmente aislada y limpia de res­
tos de vîtreo.
Se prépara una soluciôn de proteasa 0,5 ml. en sacarosa al 
6% (0,5 ml.), en un tubo de ensayo, a continuaciôn se sumerge 
la retina en esta soluciôn. La actividad proteolîtica de la pro 
teasa se desarrolla mejor a una temperatura de 37° por lo que 
se debe observar cada 10 min. el grado de digestiôn. Cuando se 
quiera frenar la digestiôn se aftaden 3 6 4 gotas de âcido acéti 
co diluido. El sobrenadante que queda se pipetea, se coloca en 
un porta y se examina sin tefiir, con contraste de fase u ôptica 
de Nomarsky, o bien se tine, normalmente afiadimos 1 ô 2 gotas 
de negro palatino diluido o cualquier colorante vital. Se colo­
ca un cubreobjetos y bordeSndolo con parafina fundida se obser­
va al microscopio. Al no estar fijadas dichas preparaciones sô­
lo duran 24 horas.
Con este método hemos obtenido imâgenes de fotorrecepto­
res aislados, conservando todas sus estructuras, incluso las go 
tas lipîdicas de los conos con lo cual la identificaciôn de los 
distintos tipos de conos se puede resolver perfectamente.
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METODO RAPIDO DE GOLGI
Las retinas enrolladas formando un bloque, segûn la técn^ 
ca de Cajal, son colocadas en la mezcla siguiente, de 1 a 3 
dias :
- Dicromato potâsico al 3%   20 ml.
- Osmio al 1%      6 ml.
Es preferible dejar las piezas en la oscuridad y la tempe 
ratura mâs favorable es de 20 a 26°.
Lavado de las piezas en nitrato de plata al 0,75%. Inmer-
siôn en abundante cantidad de nitrato de plata al 0,75%. En es­
te bafio argéntico permanecerâ de 36 a 48 horas.
Al extraer las piezas del nitrato de plata, se deshidra­
tan en alcohol fuerte (96°) durante 20 min. Se seca la pieza su 
perficiaimente con un papel de filtro y se fija en un bloque de 
parafina.
Se procédé a cortar el bloque de parafina y los cortes 
son recogidos en el porta empapado en alcohol de 96°, reunidos 
los suficientes cortes son deshidratados con alcohol absoluto, 
aclarados con esencia de clavo, tratados con xilol para quitar 
los restos de esencia de clavo. Se recubren los cortes con suce 
sivas capas de bâlsamo del Canadâ o una soluciôn diluida de ré­
sina de Damnar.
- 37 -
METODO DE BALBUENA
1 , Técnica
Enrollamiento de la retina por el procedimiento de Cajal. 
Si se trata de animales pequefios el bloque résultante del enro- 
llamiento lo dejamos unido por el nervio ôptico, a un casquete 
del globo ocular. Cuando queremos estudiar preferentemente la 
capa de conos y bastones es preferible dejar la retina unida a 
la coroides y esclerôtica, operar sobre pequefios fragmentes del 
globo ocular.
2. FijaciÔndelosblogues
- Alcohol absoluto .......  50 ml.
- Piridina ...............  5 a 10 ml.
Los bloques permanecen en el fijador 12, 24, 48 horas, se 
gOn el espesor de las piezas. Después de fijadas se lavan varias 
veces en alcohol absoluto y se incluyen en celoidina y montadas 
en corcho se sumergen en alcohol al 70%, donde se verifica la 
sensibilizaciôn de las piezas.
3. Sensibilizaciôn de las piezas
Los bloques montados en corcho deben permanecer en alco­
hol al 70% desde varios dias a 2 6 3 meses. Los majores résulta 
dos suelen obtenerse dentro del primer mes. Cuando el alcohol ha 
adquirido color amarillo, por la disoluciôn de materias proce- 
dentes del corcho, la sensibilizaciôn del bloque es mâs râpida. 
Se procédé a cortar el bloque con el microtomo de deslizamiento.
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4. Impregnaciôn de los certes con nitrate de plata
Los certes sen recegidos con un pincel, se depositan en el 
fende de una câpsula de Pétri y se vierte sobre elles 5 ml. o 
mâs de la soluciôn argéntica al 1/2000 a la cual aftadimos unas 
gotas de piridina (5 6 6 para 20 ml.). En ecasienes recurrimos a 
disoluciones roSs fiertés (1% y en etras hemos heche la impregna- 
ciôn en una soluciôn alcehôlica de plata). Una vez empapados los 
certes, calentamos suavemente la soluciôn hasta que se inicie el 
desprendimiente de vapor y entonces dejamos enfriar. Los certes 
se deben celerear en amarille, de erdinarie con 3 a 10 min. Se 
ebtienen buenos resultades.
5. Preparaciôn del medle celoidal y revelade de les certes
3 6 4 gotas de succino (tintura alcehôlica de âmbar amari­
n e ) afiadidas al bafio argéntico dan a la soluciôn carâcter colo_i 
dal, seguidamente se ahaden 2 6 3 gotas de la soluciôn de hidro- 
quinona al 1% moviendo la cubeta para hacer hemogénea la mezcla, 
cuande la reacciôn es favorable se observa el oscurecimiento de 
les certes. El tiempe de permanencia en el revelader es variable 
de 4 a 10 min.
6. Virado y fijaciôn
Una vez revelades les certes, se lavan en la misma câpsula 
con agua destilada y seguidamente vertimes sobre elles una selu- 
ciôn de bôrax (borate sôdice) al 1% y 3 ô 4 gotas de una selu- 
ciôn de dorure de ere al 1%. El virado suele ser cuestiôn de po 
ces minutes.
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Terminâmes con la fijaciôn en hipesulfite sôdice al 5%, 
lavande los certes,deshidrataciôn, aclaramiento en creosota y 
montaje en bSlsamo.
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METODO DE IHPREGNACION ARGENTICA DE LA RETINA ENTERA GALLEGO 1953
Los ojos enucleados se fijan en formol al 20%. Se realiza 
un pequefio corte por la ora serrata para que pénétré el fijador. 
Permanecerâ en el fijador como mlnimo 15 dîas.
Después de fijada la pieza se procédé a separar la retina 
de la coroides y esclerôtica, para ello se practica un corte 
crucial en la pieza que queda dividida en cuatro segmentos, de 
forma que al extender posteriormente la retina adopta la forma 
de una cruz de Malta. Todas estas operaciones conviens llevar- 
las a cabo con la pieza sumergida en agua destilada.
Comprobar que la retina esté libre de restos de humor vl- 
treo y empezar la impregnaciôn en las siguientes etapas :
1. Lavado en agua destilada diez minutos.
2. Inmersiôn en nitrato de plata al 20% durante 10/15 m.
3. Inmersiôn en formol neutro al 20% en agua corriente 
debe cambiarse el formol repetidas veces hasta que ce 
se el desprendimiente de nubes blancas. Con retinas 
grandes esta operaciôn dura habitualmente 1 hora.
4. Inmersiôn de la retina en plata amoniacal, si se tifie 
muy râpidamente afiadir unas gotas de amoniaco. Seguir 
la coloraciôn con el microscopio ôptico.
5. Mezclar 8 partes de agua con 2 de amoniaco y sumergir 
la retina durante 1 minute.
6. Pasarla a agua destilada con unas gotas de âcido acé- 
tico para frenar la tinciôn.
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7. Lavado cuidadoso en agua destilada.
8. Pasarla a hiposulfito sôdico al 5% durante 3/4 minu­
tes .
9. Lavado muy prolongado en agua corriente, por lo menos 
durante 2 6 3 horas.
10. Ultimo lavado en agua destilada.
a
Deshidrataciôn muy lenta, para que la retina no se retrai 
ga, empezando con alcoholes bajos, de 50%, de 70%, de 96%, alco 
bol absolute, carbol-xilol y montaje con bâlsamo DPX.
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METODO DE GOLGI-STENSAAS
Este raétodo lo hemos empleado exclusivamente en embriones 
de polio. Se enuclean los ojos y se introducen enteros en la 
mezcla fijadora ;
- Dicromato potâsico .......  5 gr.
- Hidrato de clorai  .......  5 gr.
- Formol puro ..............  5 ml.
- GlutaraIdehido puro al 25% 5 ml.
- Dimetll sulfoxido ........  5 gotas
- Agua destilada  ..... . 100 ml.
En este fijador permanecen dos dîas, al cabo de los cua- 
les se cambia a nuevo fijador donde permanecerâ otro dia.
Se lavan con agua corriente hasta que no quede ningûn re£ 
to de fijador, luego se realizan lavados sucesivos con soluciôn 
de nitrato de plata al 0,75%. Se dejan en nueva soluciôn de ni­
trato de plata al 0,75% durante 4 6 5 dîas. Se limpian bien con 
agua destilada.
Deshidrataciôn muy lenta empezando por alcohol al 25%, al 
cohol al 50%, alcohol al 70%, alcohol al 96%, alcohol absolute 
y alcohol éter.
Inclusiôn en celoidina, empezando por celoidina al 5%, ce 
loidina al 10% y celoidina al 20%. Se hace un bloque y se sumer 
ge en cloroformo conservândolo en la nevera, donde permanecerâ 
como mlnimo 7 dîas, para que se endurezca.
Se corta el bloque con un microtomo de deslizamiento obte 
niendo certes de 60 micras.
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METQDOS DE MICROSCOPlA ELECTRONICA
1 . Obtenci6n_de piezas
Los ojos fueron enucleados con gran rapldez, separando a 
continuaciôn la câmara anterior de la posterior.
2. Fijaciôn
El polo posterior del ojo incluyendo esclerôtica, coroi­
des y retina es introducido en la mezcla fijadora.
Fijador : - Glutaraldehido 25%   12 ml.
- Buffer fosfato 0,2 M ...... 50 ml.
- Agua destilada hasta ......100 ml.
En esta soluciôn se sépara la retina de la esclerôtica y 
coroides.
3. Lavado
Se efectûa en una soluciôn de sacarosa 0,3 M en buffer 
fosfato 0,1 M. El tiempo de lavado varia de acuerdo con el tiem 
po de fijaciôn, si se ha fijado durante 4 horas es suficiente 
dos cambios, si ha permanecido 24 horas en el fijador serâ nece 
sario 1 hora de lavado.
4. RefijaclÔn_y goloE^clôn
Se introducen las piezas en una soluciôn de osmio al 1,5% 
o al 2% en buffer fosfato 0,1 M, durante 2 horas, posteriormen­
te se lavan en agua destilada (dos pases râpidos en el mismo 
frasco donde se hizo la coloraciôn y fijaciôn).
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5. Contraste
Las piezas se contrastan durante dos horas con acetato de 
uranilo al 2%, disuelto en agua destilada.
6. Inclusiôn
Una vez contrastada la pieza, se pasa por alcoholes suce­
sivos para conseguir su deshidrataciôn :
- alcohol 50%   10 min.
- alcohol 70%   10 min.
- alcohol 80%   10 min.
- alcohol 96% .....
- alcohol absoluto
- Ôxido de propileno
- ôxido de propileno
- ôxido de propileno
20 min.
60 min. cambiândolo cada 10 min. 
5 min.
5 min.
5 min.
Terminados todos estos pases, se introduce la pieza en 
una mezcla de ôxido de propileno y epon a partes iguales, perma 
neciendo en ella toda la noche. Dejando el frasco destapado a 
temperature ambiante para que se évaporé el propileno y quede 
sôlo epon, permitiôndonos a la mahana siguiente el paso directe 
a las câpsulas con el epon nuevo.
PREPARACION DEL EPON
- Mezcla A ....... Epon 31 ml,
Plastificado DDSA 50 ml.
- Mezcla B   Epon 50 ml,
Endurecedor NMA 45 ml.
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Las dos mezclas se conservan en la nevera a 4°C. Para ha­
cer la mezcla final se sacan de la nevera y sin destapar los 
frascos se dejan a temperatura ambiente para hacer la mezcla f_i 
nal :
- Mezcla A .......  10 ml.
- Mezcla B .......  20 ml.
- DMP acelerador ... 0,47 ml.
La mezcla se agita con un agitador durante dos horas.
Terroinada la inclusiôn las piezas eran cortadas con el m^ 
crotomo y depositadas en las rejillas para ser contrastadas con 
el método de Reynolds.
7. Contraste con el n*§todo_del_cltrato_de_glomo_o de Reynolds
Se mezclan los siguientes ingredientes ;
- nitrato de plomo .........................  1,33 gr.
- citrato sôdico con dos molêculas de agua .. 1,76 gr.
- agua destilada y hervida .................  30 ml.
Agitar fuertemente durante un minute y menos intensamente 
durante 30 min., despuês de los cuales anadir 8 ml. de hidroxi- 
do sôdico 1 N. Se diluye todo hasta 50 ml. con agua destilada y 
hervida, obteniêndose una soluciôn de ph 12 - 0,1.
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METODO DE GOLGI-M.E.
Se selecciona una buena preparaciôn tefiida con la técnica 
de Golgi-Colonnier, se desmonta ësta con xilol hasta que pierda 
todo el bâlsamo, y luego se pasa por alcohol absoluto y ôxido de 
propileno, en cambios sucesivos durante 15 ô 20 min.
En un molde relleno de Epon se sumerge el fragmente de reti 
na elegido, procurando que quede piano. El molde se mete en la es 
tufa durante 3 ô 4 dla's, hasta que solidifique. Una vez el molde 
esté sôlido, se procédé a cortarlo en un microtomo de deslizamien 
to, realizando cortes de 80 micras; éstos se montan en portas de 
plâstico, se cubren con Epon liquide y se coloca otro porta de 
plâstico encima, se meten en la estufa durante 2 6 3 dîas. Cuando 
el Epon haya solidificado, se levante el porta que hace de cubre, 
se elige la célula y se procédé a aislarla. Una vez aislada se 
vuelve a incluir en Epon dentro de unos moldes especificos para 
M.E. La célula incluida se corta con el ultramicrotomo obteniendo 
cortes de 600 A°, que se tifien con el método de Reynolds.
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R E S U L T A D O S
A) FOTORRECEPTORES
I - INTRODUCCION
El estudio de las células visuales ha sido realizado por va 
rios procedimientos : en retinas sin fijar vistas de piano, para 
determinar los tipos de gotas coloreadas que contienen? por aisla 
miento enzimStico y estudio individual de las células, para la 
identificaciÔn de los tipos de fotorreceptores y gotas lipldicas 
que contienen cada uno de ellos; mediante el método de Golgi y m^ 
croscopia electrÔnica, para realizar el estudio morfolÔgico. Se 
ha estudiado también el desarrollo de los fotorreceptores en el 
embrlôn de polio, mediante el método de Golgi-Stensaas y aisla- 
miento enzimâtico.
1. Gotas lipldicas y su distribuciôn
En retinas enteras estudiadas en fresco (FIG- 6) , vistas de 
piano se détecta la aparicién de las gotas lipldicas, primero muy 
pequefias e incoloras el dIa 13 de incubaciôn. Son claramente évi­
dentes y de mayor tamafio el dia 14 de incubaciôn, pero siguen in­
coloras. Entre los dîas 15 y 16 aparecen las gotas coloreadas y 
los très colores, rojo, verde y amarillo aparecen simu1tâneamente. 
Del dia 16 al 21 de incubaciôn vemos como las gotas van creciendo 
en tamano y en nûmero.
En la retina de polio de un mes, la distribuciôn de gotas
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coloreadas ha sido la siguiente, en nuestros estudios : 22% de 
gotas rojas, 24% de gotas amarillas y 54% de gotas verdes, ha- 
biendo contado 4796 receptores. Hemos observado que en la retina 
del polio no existe fovea, tampoco vemos el "Srea roja" descrita 
en la retina de la paloma, que corresponde a la regiôn dorso tern 
poral, y en la cual Marian! y cols. (1978) ban descrito un mayor 
nûmero de gotas rojas. Nuestras observaciones indican que la co­
loraciôn difusa rosada de la regiôn dorso temporal de la retina 
de la paloma no se debe a la presencia de un mayor nûmero de go­
tas rojas sino a que los conos rojoa en esta regiôn contienen 
mûltiples microgotas a lo largo de su segmento interno. En la re 
tina del polio no observâmes diferencia en la distribuciôn de go 
tas coloreadas de una regiôn a otra.
En el mochuelo hemos estudiado retinas en fresco y vistas 
de piano, observando que poseen menos gotas lipldicas que las re 
tinas de las aves diurnas. No se ven gotas rojas y hay muy pocas 
amarillas, la mayorla son incoloras o verdosas. El nûmero de re­
tinas estudiadas fue muy pequeho por lo que sôlo pudimos obtener 
estos datos cualitativos.
No hemos realizado estudios de retina en fesco en los fal- 
cônidos, dada la dificultad para obtener estos animales, hemos 
creido mSs interesante utillzar las retinas de que disponlamos 
para estudios de observaciôn con microscopia Ôptica y electrÔni­
ca. Por esta razôn no tenemos datos sobre la distribueiôn de fo­
torreceptores en estas aves.
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2. Tipos de fotorreceptores
La técnica de digestiôn enzimâtica nos ha permitido compro 
bar la presencia de los distintos tipos de células visuales que 
hablan sido descritos, en cortes de retina, con microscopia Ôpti 
ca y diverses técnicas de coloraciôn, esto es : bastones, conos 
dobles y conos simples : rectos y oblicuos (FIG. 7).
Esta técnica ha sido de un valor inestimable para estable- 
cer, objetiva y firmemente, la correspondencia entre los distin­
tos tipos de conos y el color de la gota lipidica que contienen 
(FIG. 8). Como detallaremos en cada caso el miembro principal 
del cono doble posee una gota verdosa y el miembro accesorio una 
pequeha gota incolora o verdosa. El cono oblicuo posee una gota 
del mismo tipo, verdosa y encontramos dos tipos de conos rectos, 
uno con gota amarilla y otro roja hallazgo éste de un gran inte- 
rés y que modifica, como veremos mâs adelante, conocimientos 
acerca de este tema que se daban por firmemente establecidos.
3. TerminaciÔn de los cuerpos sinaôticos a nivel de la plexifor-
Mediante el método de Golgi (FIG. 9) y la microscopia elec 
trônica (FIG. 10 y 11) hemos estudiado la estratificaciôn de los 
cuerpos sinâpticos a nivel de la capa plexiforme externa descri­
ta por Cajal (1893) en las gallinâceas. Corroborando los estu­
dios de Gallego y cols. (1975) hemos podido confirmar que en la 
retina del polio y los falcônidos la plexiforme externa se halla 
estratificada en très niveles, ocupando el nivel externo los
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cuerpos sinâpticos de los bastones y conos dobles, dotados ambos, 
accesorio y principal con una gota verdosa y no amarilla como se 
habîa descrito por los autores anteriores. El nivel medio estâ 
formado por los cuerpos sinâpticos de los conos rectos que po­
seen gota roja y el nivel interno estâ constituido por los cuer­
pos sinâpticos de los conos oblicuos, los cuales poseen una gota 
verde.
Dado que el mochuelo estudiado por Gallego y cols. (1975) 
no es un ave de hâbito puramente nocturno, hemos creido necesa- 
rio estudiar la retina de la lechuza comprobando la monoestrati- 
fIcaciôn de la capa plexiforme externa por lo que podemos confir 
mar esta especial distribuciôn de los cuerpos sinâpticos de los 
fotorreceptores en las aves nocturnas (FIG. 11).
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Il - BASTONES
En las aves diurnas hay gran escasez de bastones, sin em­
bargo, en las aves nocturnas los bastones son muy abundantes, al 
igual que en los maralferos.
El método de Golgi, al darnos imâgenes de contornos celula 
res, no es el major método para estudiar los caractères diferen- 
ciales de los fotorreceptores, hasta el punto de que a veces es 
dificil diferenciar los bastones de algûn tipo de cono, en espe­
cial los conos dobles cuando se tifien de forma aislada (FIG. 12). 
Cuando se estudian los fotorreceptores aislados mediante la téc­
nica de digestién enzimâtica no existe posibilidad de confusiôn. 
El bastôn tiene su nûcleo en el tercio inferior de la capa de 
granos externes y de él y casi sin soluciôn de continuidad se 
forma el cuerpo sinâptico del que parten los filamentos basila- 
res descritos por Cajal. Es caracteristico de los bastones que 
desde el nûcleo hasta el segmento externo forman a modo de un ci 
lindro sin presenter los engrosamientos évidentes, que correspon 
den al elipsoide de los conos y al paraboloide en el cono acceso 
rio. Su segmento externo es muy ancho y regular en las aves noc­
turnas siendo mucho mâs delgado en las diurnas. Este hecho es fâ 
cilmente demostrable con microscopia electrônica.
Con M.E. los bastones son fâcilmente identificados, por su 
morfologla y por la terminaciôn de su cuerpo sinâptico en el es- 
trato superior de la capa plexiforme externa, diferenciândose de 
los conos por carecer de gota lipidica y por la estructura de su 
segmento externo. Son mucho mâs delgados que los conos, tanto su 
segmento externo como el interno. Tienen el nûcleo redondeado si
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tuado en el tercio inferior de la capa de granos externos. Por 
su polo inferior se continûa prâcticamente por el cuerpo sinSptJL 
C O ,  el cual se caracteriza por no presentar mSs que uno o a lo 
sumo dos complejos sinâpticos en contraste con los abundantes 
complejos sinâpticos de los conos (FIG. 11 y 12).
El segmento externo de los bastones estâ formado por una 
pila de discos o sâculos enfundados en la membrana plasmâtlca 
(FIG. 13). Los discos estân colocados perpendicularmente al eje 
mayor del bastôn y en esta direcciôn los atraviesa la luz. Los 
sâculos se forman por la invaginaciôn de la membrana plasroâtica 
del segmento externo. Segûn esto los discos mantienen su comuni- 
caciôn con el exterior, pero esto sôlo se aprecia en la base del 
segmento externo ya que luego los discos se van independizando, 
pierden su comunicaciôn con el exterior y quedan totalmente ais­
lados ; a diferencia de los conos donde los discos quedan en con­
tacte con el exterior por un lado. Como los bastones carecen de 
gota lipidica, lo primero que nos aparece en el segmento inter­
no (FIG. 7) es el elipsoide formado por mitocondrias mucho mâs 
alargadas que las mitocondrias de los conos. El elipsoide se con 
tinûa con un retîculo endoplâsmico desorganizado. El citoplasma 
es mâs oscuro que el de los conos debido a la gran cantidad de 
polirribosomas libres. Por debajo de la limitante externa apare­
ce el aparato de Golgi, éste se sitda muy vitrealmente comparado 
con los otros receptores, luego se continûa con retîculo endoplfe 
raico organizado, que forma membranas paralelas repletas de acûmu- 
los de ribosomas. Inmediatamente por debajo del retîculo endoplcfe 
mico aparece el nûcleo, éste ocupa la porciôn inferior del recep-
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tor, tiene forma redondeada y estâ repleto de acümulos de croma- 
tina, es por tanto un nûcleo denso. Se continûa con el cuerpo si^  
nâptico cuya caracterlstica principal es no presentar mâs que 
uno a lo sumo dos complejos sinâpticos y terminar en el nivel mâs 
superior de la capa plexiforme externa, al mismo nivel donde ter- 
minan los conos dobles. Poseen también filamentos basilares lar­
gos y estrechos dirigidos hacia el estrato medio de la plexifor­
me externa (FIG. 9).
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III - CONOS DOBLES
1. Aves diurnas
El estudio de los fotorreceptores, con microscopia de luz y 
mêtodos de tinciÔn convencionales, da una informaciôn incomplets 
y a veces errônea Igualmente es dificil precisar el tipo de go­
ta lipidica que contienc el cono principal y si el cono acceso­
rio tiene o no gota lipidica lo que explica las contradicciones 
que aparecen en la literatura referentes a estos puntos.
Sin embargo la microscopia de luz aplicada al estudio de 
fotorreceptores aislados por el método de digestién enzimâtica 
nos ha dado informaciôn muy interesante, que no se habla podido 
obtener con la M.E. En el polio las imâgenes obtenidas de conos 
dobles (FIG. 0) muestran inequlvocamente que los cuerpos sinâpt_i 
COS de los dos componentes, principal y accesorio,se sitûan al 
mismo nivel, y por otra parte demuestran también que la gota li­
pidica del cono principal es de color verdoso y la presencia de 
una gota lipidica incolora o verdosa en el cono accesorio. El co 
no principal muestra un nûcleo situado en la mitad inferior de 
la capa de granos externos (FIG. 8 y 12) que se continûa con un 
cuerpo sinâptico ancho provisto de numerosos filamentos basila­
res. El cono accesorio posee un nûcleo situado inmediatamente por 
debajo de la capa limitante externa, lo que se détecta en las cé­
lulas aisladas porque presentan a este nivel (FIG. 8 y 12) un li- 
gero engrosamiento. Estâ situado pues en la zona mâs externa de 
la capa de granos externos y se continûa por una fina expansiôn, 
a forma de filamento en cuyo extremo se engrosa formando el cuer-
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po sinâptico, redondeado, provisto igualmente de filamentos basi­
lares. En las preparaciones de conos dobles aislados y en espe­
cial cuando se obtlenen los conos principal y accesorio,también 
aislados se aprecia la depresiôn en el cono principal que alberga 
el segmento interno del accesorio (FIG. 8 y 12).
El método de Golgi, en cambio, es fuente en este caso de 
errôneas interpretaciones, ya que es poco frecuente con este méto 
do que se tifian simultâneamente les dos componentes del cono do­
ble y cuando esto sucede es muy dificil interpretar la imagen ob- 
tenida (FIG. 12) y por otra parte, la tinciôn por separado de los 
conos principal y accesorio, puede dar lugar a la confusiôn de es 
tos elementos con conos simples.
La M.E. da una informaciôn muy compléta referente a la fina 
estructura y disposiciôn de los conos dobles, si bien no ha serv_i 
do para resolver el problema del tipo de gota lipidica coloreada 
que contiene, resuelto con el estudio de los conos dobles aisla­
dos. Con M.E. son fâcilmente Identificables los conos dobles ya 
que los miembros principal y accesorio discurren yuxtapuestos sin 
interposiciÔn de células de Muller, las cuales separan todos los 
demâs fotorreceptores (FIG. 14). Esta yuxtaposiciôn comienza a ni 
vel de las gotas lipldicas y se continua hasta los cuerpos sinâp­
ticos .
El segmento externo del cono principal estâ constituido por 
sâculos aplanados, abiertos la mayor parte por el lado opuesto al 
cilio de conexiôn. El segmento externo del cono accesorio présen­
ta sacos mâs ampliados semejantes a los segmentos externos de los 
bastones. Es frecuente observar los repliegues de membrana conti-
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nuândose con la membrana celular del segmento externo y comuni- 
cando el interior del saco aplanado con el medio extracelular. 
Generalmente por el lado opuesto entre el slstema de laminillas 
y la membrana celular existe una banda de citoplasma. Con gran 
frecuencla entre las laminillas y especialmente en la porciôn ba 
sal del segmento externo se ven vesiculas voluminosas de muy di­
verse tamafio procédantes probablemente de la dilataciôn de los 
repliegues saculares. Los segmentos externos estân unidos a los 
internos por los cilios de conexiôn del que se observan frecuen- 
temente los centriolos basales (FIG. 14).
Los segmentos internos de ambos receptores estân unidos sin 
interposiciôn de células de Muller que separan todos los demâs re 
ceptores a este nivel. En la zona mâs externa del segmento inter-, 
no poseen cada uno de los dos conos una gota lipidica rodeada de 
una membrana (FIG. 14), siendo la del principal mâs grande de as- 
pecto mâs pâlido y abigarrado que la del accesorio que es peque- 
üa, densa y a veces de aspecto finamente granular. La gota lipldi 
ca del cono principal estâ en estrecho contacte con las mitocon­
drias del elipsoide, que la rodea casi completamente, disposiciôn 
que no se présenta en las demâs gotas de los otros conos. El elig 
solde parte desde la gota lipidica y cubre un tercio del segmento 
interno del cono principal y algo mâs en el cono accesorio. La mi 
tocondrias del elipsoide del cono principal son grandes, simila- 
res a las de los conos simples y de crestas apretadas. Las mito­
condrias en el accesorio son mâs pequefias y de crestas mâs suel- 
tas (FIG. 15).
El cono accesorio posee un paraboloide que ocupa casi todo
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el segmento interno, muy bien definido y que permiten la identi- 
ficaciôn fScil del mismo a M.E. Estâ constituido por un acûmulo 
de cisternas y sacos procédantes del retîculo endoplâsmico, muy 
rico en glicôgeno (FIG. 15). A nivel del paraboloide del cono ac­
cesorio el cono principal présenta un retîculo endoplâsmico y po­
lirribosomas libres. En secciones transversales a nivel del seg­
mento interno se aprecia la estrecha relaciôn entre los dos conos, 
abrazando el cono principal al accesorio en la mitad de su périmé 
tro (FIG. 15).
Los nûcleos del cono principal y del accesorio se encuen- 
tran sistemâticamente situados a dos niveles en la capa de granos 
externos (FIG. 14), el nûcleo del accesorio por su polo externo 
alcanza la limitante externa y en numerosos casos sobre todo en 
el embriôn o polios jôvenes forma una especie de hernia por enci­
ma de la misma, por el contrario el nûcleo del cono principal se 
encuentra en el limite mâs interno de la capa de granos externos, 
observândose a M.E. como los dos nûcleos se imbrican formando una 
columna. *
La M.E. demuestra igualmente que los cuerpos sinâpticos de 
ambos conos terminan al mismo nivel, el estrato mâs escleral de 
la capa plexiforme externa y en forma muy caracterlstica el cono 
principal abraza al cuerpo sinâptico del cono accesorio (FIG. 14). 
El nûmero de invaginaciones sinâpticas del cono principal y acce­
sorio es elevado cuando se ven en cortes transversales (FIG. 14). 
En cortes perpendiculares se puede observar de très a cinco tria- 
das en el cono accesorio y de cinco a siete en el principal.
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2. Aves nocturnas
Los conos dobles son muy simllares a los descritos en las 
aves diurnas, observândose que ambos tipos de conos el principal 
y el accesorio son mucho mâs finos. Otra caracterlstica que los 
diferencia de los conos dobles de las aves diurnas, es que en 
las nocturnas el cono accesorio carece de gota lipidica. Su seg­
mento externo empieza mucho mâs abajo que el segmento externo 
del cono principal (FIG. 16).
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IV - CONOS SIMPLES
Con microscopia ôptica se distinguen dos tipos de conos 
simples, fâcilmente identificables por su terminaciôn a distin­
tos niveles de la plexiforme externa (FIG. 13). Los conos sim­
ples fueron clasificados por Cajal en dos tipos, conos rectos y 
conos "oblicuos" descubiertos por él (Cajal 1893) (FIG. 9).
Los conos rectos (FIG. 17) tienen su nûcleo situado en la 
zona media de la capa de granos externos, el cual se continûa 
por un filamento largo y estrecho que termina por un cuerpo si­
nâptico de forma triangular, dotado de gran cantidad de filamen­
tos basilares que se extiendên horizontalmente por el estrato me 
dio de la plexiforme externa; algunos de estos filamentos llegan 
a alcanzar el nivel mâs inferior de esta capa.
El nûcleo de los conos oblicuos (FIG. 17) estâ situado en 
los tercios medio y superior de la capa de granos externos, lo 
mâs frecuente es encontrarlo inmediatamente por debajo de la mem 
brana limitante externa. Se continûa por un filamento delgado y 
largo que sigue un trayecto flexuoso, emitiendo colaterales, ca­
racterlstica que lo diferencia de otros tipos de conos que nunca 
las emiten. Termina por un cuerpo sinâptico voluminoso en el es­
trato mâs interno de la plexiforme externa. El cuerpo sinâptico 
adopta posiciones variables, muchas veces aparece totalmente in­
vert ido , con su base dirigida hacia el estrato medio de la plexi 
forme externa y en este lugar, sorprendentemente, hemos visto en 
algunos casos, que parecen establecer contacte con los filamen­
tos basilares de los conos rectos (FIG. 17), lo cual implicarla 
que ambos conos, el recto y el oblicuo, harîan sinapsis con un
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mismo tipo de bipolar. Otras veces el cuerpo sinâptico présenta 
su base dirigida lateralmente. Los filamentos basilares tienen 
tendencia a dirigirse hacia los estratos medio y superior de la 
plexiforme externa.
Con el método de Golgi no podemos distinguir mâs que los 
dos tipos de conos simples, recto y oblicuo, descritos anterior- 
mente.
Mediante la técnica de digestién enzimâtica comprobamos la 
existencia de dos tipos de conos rectos, uno con gota amarilla y 
otro con gota roja (FIG. 8). La morfologla de ambos es muy simi­
lar; tienen el nûcleo situado por debajo de la limitante exter­
na, en la zona media de la capa de granos externos, es ovalado y 
se continûa por un filamento estrecho y largo que termina por un 
cuerpo sinâptico de forma triangular.
Debido a que los fotorreceptores aparecen aislados no pode 
mos asegurar a que nivel de la plexiforme externa se encuentran 
sus cuerpos sinâpticos, el cono recto rojd sabemos que se sitûa 
en la fila media (FIG. 17), pero el amarillo no podemos détermi­
nât con seguridad a que nivel termina. Tratando de aclarar este 
extremo hemos realizado mediciones de ambos tipos de conos rojos 
y amarillos; los amarillos miden aproximadamente 19,5 um y los 
rojos miden unas 20 um. Pensamos que por su morfologla ambos pue 
den pertenecer a los conos rectos cuyo cuerpo sinâptico termina 
en el nivel medio de la capa plexiforme externa, o quizâs, el 
resto de gota amarilla termina en el nivel mâs externo.
Con M.E. pueden distinguirse dos tipos de conos simples, 
diferenciables por la densidad electrônica de sus gotas lipldi-
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cas y por la organlzaclôn del retîculo endoplâsmico. Utilizando 
la nomenclatura de Morris y Shorey (1967) distinguimos cono tipo 
I que posee una gota lipidica homogênea y oscura (heavy stain of 
lead) y el cono tipo II que posee una gota lipidica también homo 
génea, del mismo tamaho que la del tipo I y situada al mismo ni­
vel, pero tiene una densidad electrônica mucho mâs clara que la 
del tipo I (FIG. 18) . Morris y Shorey dicen "los cuerpos sinâpt_i 
cos de ambos tipos de conos simples el tipo I y tipo II, se loca 
lizan por debajo de los cuerpos sinâpticos de los bastones y co­
nos dobles". Es decir, no terminan en la fila superior de la pie 
xiforme externa pero tampoco nos aclara si termina en la fila me 
dia o en la inferior.
Empleando combinadamente la microscopia de luz en cortes 
de 1 um y sucesivamente la M.E. en cortes de 500 A°, hemos com- 
probado que las gotas rojas corresponden a las que en M.E. con 
las técnicas utilizadas por nosotros, aparecen homogéneas y pâli 
damente tehidas, es decir, las gotas caracterlsticas del cono t^ 
po II de Morris y Shorey o cono recto (FIG. 19).
Mediante la misma técnica hemos comprobado que las gotas 
verdes corresponden a los conos tipo I, los que poseen una gota 
oscura y homogênea a M.E. y hemos considerado que pertenece a los 
conos oblicuos.
Los elipsoides de ambos tipos de conos, tipo I y tipo II 
presentan mitocondrias similares y dependiendo del piano del cor 
te aparecen mâs grandes o mâs pequefias, debido a que las mitocon 
drias centrales son mâs grandes que las perifêricas.
El elipsoide del tipo II ocupa mayor espacio dentro del
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segmento Interno que el elipsoide del tipo I. Viendo ambos conos 
juntos, se aprecia claramente como el elipsoide ocupa menos espa 
cio dentro del segmento externo que el del tipo II.
Inmediatamente por debajo del elipsoide, el cono tipo II o 
cono recto muestra un retîculo endoplâsmico bien organizado, en 
bandas paralelas de membranas entre las cuales aparecen abundan­
tes acümulos de ribosomas, luego se continûa con un retîculo en­
doplâsmico desorganizado hasta la limitante externa.
El cono tipo I no présenta nunca retîculo endoplâsmico or­
ganizado y todo el segmento interno desde el elipsoide hasta la 
limitante externa estâ representado por retîculo endoplâsmico de 
sorganizado, es decir, no se aprecia las membranas en bandas pa­
ralelas y los ribosomas estân libremente dispuestos.
Otro date para diferenciar ambos tipos de conos es la si- 
tuaciôn del aparato de Golgi. En el cono recto o tipo II éste se 
sitûa por debajo de la limitante externa, entre ella y el nûcleo. 
En el cono oblicuo o tipo I el aparato de Golgi estâ situado por 
encima de la limitante externa.
El nûcleo del co^o *-ipo II estâ situado en el tercio infe­
rior de la capa de granos externos, mientras que el de tipo I 
ocupa hasta la parte superior de la misma.
En secciones perpendiculares (FIG. 19) hemos podido obte­
ner Imâgenes casi complétas de los conos tipo II que comprenden 
segmento externo, segmento interno, incluida la gota lipidica, fi 
lamente, nûcleo, y cuerpo sinâptico, comprobando que en todos los 
casos éste estaba situado en el estrato medio de la plexiforme ex 
terna correspondiendo pues al cono recto descrito con microscopia
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ôptica.
Con MUE. no hemos podldo obtener imSgenes complétas del co 
no tipo I pero pensamos que el cono tipo I es el cono obllcuo 
deserito con microscopia de luz, aunque esta deduceiôn la hace- 
mos por exclusiôn ya que tenemos cortes perpendiculares, en los 
cuales obtenemos imâgenes complétas de conos rectos y conos do- 
bles, viendo en ambos cases los cuerpos sinSpticos completes y 
el nivel donde terminan, sin embargo obtenemos imâgenes de conos 
tipo I que terminan bruscamente por debajo del nücleo, juste 
cuando empieza el filamento interne y debido a la longitud y cam 
bio de direcciôn de dicho filamento nos es imposible con M.E. ob 
tener una seccidn compléta del cuerpo sinéptico (FIG. 19).
Un tipo especial de cono de tipo II se encuentra en la de- 
nominada "ârea roja" de la retina de la paloma, localizada en el 
cuadrante dorsotemporal de la retina y caracterizada por una co- 
loraciôn roja difusa. Esta coloraciôn no se debe a una mayor con 
centracidn de conos con gota lipldica roja sino a que presentan 
multiples microgotas de color rojo, aparte de la gota grande 
principal, a lo largo de su segmento interno entremezcladas con 
el reticulo protoplâsroico (FIG. 6). En la paloma el resto de los 
conos con gota lipldica roja présenta una disposiciôn estructu- 
ral anSloga a la descrita en la retina del polio. Estos conos e£ 
pectales, con microgotas fueron yà descritos en el siglo pasado 
con Schultze (1866).
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V - CONTACTOS ENTRE FOTORRECEPTORES
Realizando cortes transversales seriados con M.E., a lo 
largo de toda la -ongitud de los fotorreceptores, observâmes co- 
mo a nivel de los segmentos externes, todos los receptores in- 
cluidos. los conos dobles, se hallan separados entre si por lar­
gos procesos de cêlulas epiteliales, cargados de grânulos melân^ 
cos, estos procesos llegan a rodear los segmentos externos en 
sus porciones apicales. En esta zona es frecuente observer peque 
fias formaciones laminares desprendidas de los discos membranosos, 
que forman el segmento externo, incorporadas al citoplasma de 
las cêlulas epiteliales, donde van a ser digeridos. Los segmen­
tos externos estân renovândose continuamente, las mitocondrias 
del elipsoide son las encargadas de ir sintetizando los discos 
membranosos, y las cêlulas epiteliales se encargan de digerirlos.
En el segmento interno a nivel de las gotas lipîdicas y 
del elipsoide los fotorreceptores se hallan dispuestos en paque- 
te, pero no establecen contactes especializados de membrana.
La superficie del segmento interno, no es lisa, sino que 
eraite unas prolongaciones citoplâsmicas a modo de vellosidades, 
que fueron descritas inicialmente en los fotorreceptores de los 
anfibios y reptiles (Carasso 1956-57-58), denominândolas "prolon 
gaciones citoplasmâticas". En nuestras preparaciones de retina 
de aves hemos podido observer la presencia de contactes tipo des 
mosômico entre dos prolongaciones citoplâsmicas o entre una de 
ellas y la membrana citoplâsmica de un receptor prôximo (FIG.20).
Los conos principal y accesorio a partir de la zona que 
contiens las gotas lipfdicas y siempre a partir del elipsoide
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presentan aposiciôn de sus membranas, en Intlmo contacte sin que 
hayamos podido comprobar contactes especializados entre elles, 
por supuesto, la membrana citoplâsmica de cada uno de ellos en 
su borde "libre" présenta prolongaciones citoplâsmicas anâlogas 
a las del resto de fotorreceptores. El cono principal se adelga- 
za por debajo del elipsoide y abraza en forma de semiluna al co­
no accesorio (FIG. 15). Esta disposicidn muy fâcllmente comproba 
ble con M.E. se observa igualmente en las preparaciones de recep 
tores alslados donde el cono principal présenta una clara huella 
donde se aloja el accesorio (FIG. 9).
Externaroente a la capa limitante externa no existen célu- 
las de Muller sino finos procesos de ellas que se introducen en­
tre los segmentos internos de los fotorreceptores separândolos 
entre si. La capa limitante externa (FIG. 21) estâ formada por 
uniones tipo desmosômico que establecen entre si las fibras de 
Muller, como ya es conocido, y por refuerzos de contacte, entre 
las fibras de Muller y los fotorreceptores. Esto es una disposi­
ciôn general en la retina de todos los tetrapodos, aunque en al- 
gunas especies (anfibios) los contactes entre fotorreceptores y 
cêlulas de Muller estân mâs desarrollados.
Por debajo de la limitante externa los fotorreceptores se 
encuentran separados unos de otros por el citoplasma de las cêlu 
las de Muller y en algunos casos por las mazas de Landolt que as^  
cienden hasta la limitante.
Es interesante comprobar la existencia de contactes espe- 
cializados entre los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores, 
ya que existen datos electrofisiolôgicos que hacen suponer en al
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gunos casos una interacclôn entre ellos, antes incluso de la pri 
mera sinapsis de la via visual. Los contactos entre fotorrecepto 
res a nivel de su cuerpo sinâptico pueden ser de dos tipos : ti­
po superficial y tipo invaginante.
Tipo superficial : es aquel que se establece por aposiciôn 
de las membranas, ya sea de los cuerpos sinSpticos o bien por 
sus filamentos basilares. En el Srea de contacte se densifican 
las membranas de ambos fotorreceptores, tambiên se denominan 
"uniones estrechas" y son semejantes a las "zonulas occludens", 
es decir no existe ningûn espacio entre las membranas estando 
sus capas mSs externas fusionadas. Otras veces los contactos de 
tipo superficial, son similares a las "zonulas adherens" exis- 
tiendo entre ambas membranas un espacio, también son llamadas 
"uniones en hendidura".
En la retina de las aves, hemos comprobado la presencia de 
contactos tipo desmosômico entre los cuerpos sinâpticos de conos. 
En la figura 22 se observan con claridad uno de estos contactos 
entre la base de un cono y un filamento basilar largo, que con­
tiens vesiculas y neurotûbulos, de otro cono prôximo. También he 
mos visto contactos de este tipo entre el cuerpo sinâptico de 
bastôn y el cuerpo sinâptico de un cono (FIG. 22).
También hemos podido demostrar la existencia del tipo de 
contacte invaginante (FIG. 23), ya sea por medio de un filamento 
basilar de un bastôn penetrando en la triada de un cono, o bien 
filamentos basilares de los conos penetrando en las triadas de 
conos vecinos. El primer tipo de contacte invaginante de filamen 
tos basales de bastones penetrando en el complejo sinâptico del
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cono no se observa en los mamîferos, donde los cuerpos sinSpti­
cos de los bastones carecen de los filamentos basilares tan desa 
rrollados en las aves. Lo que no podemos demostrar es que dichos 
filamentos basilares sean los componentes latérales o centrales 
de las triadas.
En el neuropilo Inmedlatamente por debajo de los cuerpos 
sinSpticos se observan numerosos procesos celulares difîcilmente 
identificables ya que incluso los cortes seriados (Sjostrand 
196 1) no permiten siempre demostrar su origen. Por su estructura 
se puede "sospechar" su identidad sin poderla afirmar rotundamen 
te. Entre estos procesos se demuestran numerosos contactos espe- 
cializados de membrana (FIG. 22), algunos de los cuales corres- 
ponden a terrainaciones axônicas de cêlulas horizontales, pero en 
ocasiones se presentan contactos entre la membrana del fotorre- 
ceptor y alguno de estos procesos no identificados que bien pu- 
dieran corresponder a procesos dendrîticos de cêlulas bipolares 
no invaginantes que establecen contactos superficiales tal como 
ocurre en la retina de los mamîferos- Este punto no podrâ preci- 
sarse hasta la realizaciôn de un estudio con Golgi-M.E. de las 
cêlulas bipolares de las aves, todavfa Inexistante.
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VI - DESARROLLO EMBRIONARIO
La diferenciaciôn de los distlntos tipos de fotorrecepto­
res por el color de su gota lipldica puede hacerse a partir del 
dia 16 de incubaciôn. Gotas lipîdicas incolores, se aprecian a 
partir del dla 13 y con anterioridad, desde el dIa 7 se observan 
cêlulas unidas a la llnea ventricular en las que aparecen fila­
mentos que parece ser el primer signo de diferenciaciôn en foto­
rreceptores .
El estudio se ha llevado a cabo en retinas enteras y estu- 
diadas en fresco, mediante el método de Golgi-Stensaas y por el 
procedimiento de aialamiento celular por digestiôn enzimStica.
El estudio en fresco de la retina entera montada de piano 
con la capa de fotorreceptores hacia arriba ha permitido compro­
bar (FIG. 6) que aparecen las primeras gotas lipîdicas a partir 
del dla 13 de incubaciôn, siendo todas ellas pequehas e incolo­
res. El nûmero de gotas aumenta en los dias 14 y 15, siendo toda 
via incolores. A partir del dla 16 se constata la presencia de 
gotas coloreadas, verdosas, amarillas y rojas, que se observan 
simultSneamente; algunas gotas siguen siendo incolores. El nûme­
ro y tamafto de las gotas coloreadas aumenta en dIas sucesivos y 
a partir del dla 21 el contenido en gotas lipîdicas coloreadas 
es similar cualitativamente al de la retina del animal reciên na 
cido y del adulto.
El clâsico mêtodo de Golgi, si bien en el adulto permitiô 
a Cajal describir los conos rectos y oblicuos, no es un buen mê­
todo para estudiar la diferenciaciôn de los fotorreceptores en 
la retina embrionaria, mejores resultados proporciona la varian­
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te de Stensaas al mêtodo de Golgi. Los prlmeros signos de dife­
renciaciôn de las cêlulas ventriculares en fotorreceptores apare 
cen a partir del dla 7 de incubaciôn (FIG. 24) cuando muestran 
filamentos principalmente por su polo vitreal y el ndcleo comien 
za a separarse de la llnea ventricular a la que queda unido por 
la parte de citoplasma que darâ posteriormente al segmento exter 
no del fotorreceptor. Entre los dias 13 y 14 los nûcleos se van 
separando progresivamente de la llnea ventricular y comienzan a 
aparecer en el polo vitreal los esbozos de lo que serân los cuer 
pos sinâpticos. El dla 16 se observan imâgenes de fotorrecepto­
res con diferenciaciôn évidente de las partes celulares externa, 
comprendiendo desde el ndcleo hasta el segmento externo, e inter 
na, en la que se van perfilando claramente los cuerpos sinâpti­
cos, lo que permite comenzar a diferenciar morfolôgicamente los 
conos dobles, en especial el miembro principal, los conos rectos 
y los bastones. Es sin embargo a partir del dla 18 cuando la di­
ferenciaciôn morfolôgica de los distintos tipos de fotorrecepto­
res es clara, observândose bastones, conos rectos, oblicuos y co 
nos dobles.
El método de disociaciôn enzimâtica nos ha dado excelentes 
resultados para el estudio de la diferenciaciôn de los fotorre- 
ceptores a partir del dla 11 de incubaciôn (FIG. 25 y 26). En 
dias anteriores no hemos podido identificar claramente, con esta 
técnica las fases previas de diferenciaciôn de las cêlulas ven­
triculares. Los elementos redondeados o ligeramente ovalados que 
observâmes el dla 11 se van alargando progresivamente unos y 
otros, que conservan el aspecto redondeado, muestran una pequena
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expansiôn en su polo externo. Esta tendencia se encuentra muy 
marcada en el dla 13, en el que los elementos mâs diferenciados 
presentan ya una gota lipldica pequefîa e incolora. En el dla^4 
aumenta el nûmero de elementos con gotas lipîdicas mâs grandes 
pero aûn incolores y se observan en el polo interno los esbozos 
de los cuerpos sinâpticos. A partir del dla 15 se comprueban cia 
ramente conos dobles con gota verdosa, rectos con gotas rojas y 
amarillas, oblicuos con gota verde, mezclados con fotorrecepto­
res menos diferenciados, similares a los observados los dias 13 
y 14. A partir del dla 16 encontramos diferenciados todos los fo 
torreceptores présentes en la retina adulta incluidos los basto­
nes. Su longitud aumenta hasta el nacimiento, por ejemplo el 
miembro principal del cono doble que tiene una longitud entre
17.5 y 22,5 micras el dla 15, el 18 ha alcanzado una longitud de
37.5 micras; los conos rectos pasan de 25 micras el dla 15 a
42.5 micras el dla 20 y donde se aprecia un crecimiento mayor es 
en los conos oblicuos que de 25 micras de longitud el dla 15 pa­
san en algunos casos a 60 micras ya el dla 18. Dado que la técni 
ca de digestiôn enzimâtica se ha aplicado a retinas enteras es­
tos datos,casi cualitativos, no se refieren a zonas retinianas 
bien definidas.
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B) CELULAS HORIZONTALES
I - CELULA HORIZONTAL DE AXON CORTO
Hemos encontrado très tipos de cêlulas horizontales : de 
axon corto y dos variedades de célula horizontal sin axon. Al uti 
lizar la impregnaciôn argéntica de la retina entera y estudiada 
de piano, hemos podido teftir la cêlula en brocha o célula hori­
zontal de axon corto, junto con su terminal axônica en varias e£ 
pecies de aves (FIG. 27).
Se ha descrito en el resto de los tetrapodos un solo tipo 
de célula horizontal de axon corto para cada retina (excepto en 
los primates) que présenta diferencias morfolôgicas relatives al 
tamano y nûmero de dendritas, longitud del axon y estructura de 
la terminal axônica.
En las aves, entre distintas especies son también constata 
bles diferencias morfolôgicas, siendo especialmente interesante, 
como veremos, la estructura de la terminal axônica en las aves 
noctiirnas, que hasta cierto punto se asemeja a la de los mamîfe­
ros, retinas que como las de las aves nocturnas son ricas en bas 
tones.
En los animales adultos y tomando como modelo las gallinS- 
ceas, las cêlulas en brocha poseen un soma redondeado, pequeno 
de 8 a 10 micras de diametro, situado en la fila mâs externa de 
la capa de granos internos. Del soma parten varias expansiones 
dendr .tticas gruesas, que se van dividiendo repetidamente, diri- 
giéndose hacia los pies de los fotorreceptores, formando un tupi
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do ârbol dendrltico en forma de brocha (FIG. 28). La mayor parte 
de las dendritas alcanza el nivel mâs externo de la plexiforme 
externa, aunque también posee dendritas dirigidas hacia el nivel 
medio e interno de la plexiforme. El ârea que cubren las dendri­
tas es del orden de 20 micras de diâmetro. El axon tiene 1 o 2 
micras de diâmetro y una longitud de 300 a 400 micras, no emite 
colaterales durante su trayecto y suele seguir un curso rectili- 
neo, terminando en una estructura formada por el ensanchamiento 
del axon que alcanza 4 a 6 micras de diâmetro y da varias raraifi 
caciones adoptando forma de palmera. De esta estructura parten 
finas ramitas que se dirigen hacia los cuerpos sinâpticos de los 
fotorreceptores. El ârea que cubre dicha terminal tiene forma 
circular de casi 30 micras de diâmetro. En cortes perpendicula­
res se puede apreciar que las terminales axônicas se sitüan en 
el nivel mâs superior de la plexiforme externa.
Esta descripciôn general es vâlida para todas las especies 
de aves que hemos estudiado, tanto diurnas como nocturnas. Sin 
embargo como hemos mencionado mâs arriba, existen diferencias 
morfolôgicas, referidas al soma, dendritas, longitud del axon y 
estructura de la terminal.
Los falcônidos, presentan un soma menos redondeado que las 
gallinâceas y aves nocturnas, las dendritas son menos numerosas 
y mâs alargadas, se van dividiendo progresivamente y las ramas 
finales, mâs finas presentan pequeîios ramilletes provistos de es 
casos botones terminales, 3 ô 4 a lo sumo (FIG. 28). Esta morfo- 
logla del soma no encajarla completamente con la disposiciôn en 
brocha descrita por Cajal en las gallinâceas y alguna otra espe-
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cle y parece ser caracterîstica de los falcônidos.
El axon tiene una longitud de 100 a 300 micras y la termi­
nal axônica se forma por engrosamiento del axon, al dividirse en 
procesos gruesos adquiere un aspecto de palmera (FIG. 29). De e£ 
tes procesos parten finas ycortas fibras que dirigiéndose a la 
capa mâs externa de la plexiforme terminan en pequefios botones 
aislados, en vez de en forma de ramilletes como sucede con las 
finas terminales dendriticas. El ârea que cubre la terminal axô­
nica tiene forma ovalada de 25 x 40 micras.
Las aves nocturnas, tienen un soma redondeado similar al 
de las gallinâceas, las dendritas adoptan la forma clâsica de 
brocha, sin embargo su nûmero es menor y se proyectan hacia la 
plexiforme externa en forma algo mâs divergente. La longitud del 
axon es superior al de las aves diurnas, como ya habla sido seha 
lado previamente (Gallego 1976), siendo de 600 a 800 micras. Es 
muy interesante la morfologla de la terminal axônica, la cual en 
aves de hâbito puramente nocturne como es la lechuza se asemeja 
a las terminales axônicas de los mamîferos inferiores. El axon 
comienza engrosândose y se divide dicotômicamente en ramas cada 
vez mâs finas, de estas ramas parten ramitas dirigidas hacia los 
cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores, que terminan por pe- 
quenos botones aislados. El nûmero de estos botones es considéra 
blemente superior al que presentan las terminales axônicas de 
las aves diurnas, lo que indudablemente estâ en relaciôn con el 
mayor nûmero de bastones que contienen y con cuyos cuerpos sinâp 
ticos entran en contacte como veremos mâs adelante. El ârea que 
cubre la terminal suele ser redondeada con un diâmetro de 50 mi-
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eras, abarcando por lo tanto una superficie de 1962 micras^ apro 
ximadamente. Con microscopia electrônica se observan los gruesos 
procesos de las terminales axônicas provistos de neuroflbrillas 
y forman un plexo situado entre los cuerpos sinâpticos de los fo 
torreceptores y los somas de las cêlulas horizontales segün des- 
cribiô Gallego y cols. (1975 b). El diâmetro del tronco de la 
terminal es en ocasiones anâlogo al de cêlulas horizontales si- 
tuadas mâs escleralmente (FIG. 30). Desde un punto de vista fun- 
cional son interesantes los abundantes contactos de membrana que 
muestran en algunos casos pequeflas vesiculas a ambos lados (FIG. 
31). En numerosas ocasiones hemos observado las finas ramitas, 
algunas muy cortas, que nacen de estos procesos y que llegan a 
penetrar en los complejos sinâpticos de los fotorreceptores. 
Cuando no se ve el origen de una de estas ramas terminales, no 
pueden ser identificadas por su contenido en neurotûbulos, ya 
que también los poseen las finas dendritas terminales y los fila 
mentos basilares de los fotorreceptores.
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II - CELULA HORIZONTAL SIN AXON TIPO I
Nuestros estudJos, en la retina del polio, confirman la pre 
sencia de dos tipos de cêlulas horizontales sin axon.
La célula tipo I o bipenachada (FTG. 32) posee un soma pe­
queno de unas 10 micras de diâmetro, situado a nivel de la fila
mâs externa de la capa de granos internos, estos somas se hallan 
intercalados entre los nûcleos de las cêlulas en "brocha". Del so 
ma parten de 7 a 9 procesos celulares gruesos dirigidos en direc- 
ciones opuestas, vistas de piano le confiera a la célula un aspec 
to bipenachado. En cortes perpendiculares, se asemejan mucho a 
las cêlulas en brocha, se diferencian de ellas por tener las den 
dritas mâs largas, menos numerosas y mucho mâs divergentes, adop­
tando la forma de candélabre, denominaciôn propuesta por Genis y
cols- (1979). Los procesos celulares de unas cêlulas se imbrican
con las cêlulas prôximas formando hileras. Es muy caracterîstico 
de las cêlulas sin axon, tanto las de tipo I como las de tipo II, 
esta disposiciôn en plexos, a diferencia de las cêlulas de axon 
corto que aparecen aisladas, sin tener imbricaciones con las cêlu 
las prôximas.
De las dendritas parten finas colaterales que sin dividirse, 
se dirigen hacia el nivel mâs superior de la plexiforme externa 
donde terminan por un par de botones que entran en contacte con 
los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores. El nûmero de boto­
nes terminales de cada ramito es pequeûo, de uno a très, por lo 
que no llegan a formar ramilletes como las dendritas de las cêlu­
las horizontales de axon corto.
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III - CELULA HORIZONTAL SIN AXON TIPO II
La cëlula horizontal estrellada o tipo II (PIG. 33) posee 
un soma situado en la llnea mâs externa de la capa de granos in­
ternes, qulzâs ligeramente por debajo de los somas de las otras 
cêlulas horizontales anteriormente descritas. En secciones per­
pendiculares, no podemos hacernos una idea clara de la morfolo­
gla de esta cêlula, ya que las finas fibrillas terminales que 
parten de los gruesos procesos celulares y dirigidas hacia los 
cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores son muy difîcilmente 
visibles. En dichas secciones estas cêlulas adoptan un aspecto 
totalmente aplanado, con los gruesos procesos celulares dirigi­
dos en direcciones opuestas.
En retinas enteras y vistas de piano, por el contrario, se 
comprueba perfectamente la morfologla de este tipo celular, el 
soma suele ser rectangular, tiene unas dimensiones de 10 micras 
de diâmetro mâximo y de êl parten gruesos procesos celulares que 
se van dividiendo sucesivamente, dando a la cêlula el aspecto es 
trellado, el ârea cubierta, por estas expansiones celulares es 
prâcticamente circular y tiene un diâmetro de 100 micras. De los 
gruesos procesos celulares parten pequeftas fibras colaterales 
muy cortas y escasas que terminan por botones muy finos que sôlo 
en algûn caso llegan a formar ramilletes de 4 <5 5 botones, sien­
do la mayor parte de las veces de 1 a 3. Muy importante es com­
probar que estos finos ramilletes no alcanzan nunca el nivel mâs 
externo de los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores, quedan 
do localizados en el nivel intermedio de la plexiforme externa.
Como hemos mencionado anteriormente, con microscopia elec-
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trônica no es posible distlngulr los diferentes tipos de cêlulas 
horizontales, aunque a veces por la disposiciôn de los procesos 
celulares que parten del soma se puede sospechar la identidad de 
êstos, pero no pueden identificarse con absolute seguridad ya que 
tanto la estructura del ndcleo como la del citoplasma parece ser 
igual en los très tipos de cêlulas horizontales. El citoplasma 
présenta abundantes polirribosomas y cisternas, encontrândose fre 
cuentemente cuerpos ciliares, filamentos mioides y en ocasiones 
(FIG. 34) estructuras diferenciadas que recuerdan al cristaloide 
de Kolmer descrito en la retina de los primates. En los casos en 
que se obtiene en el corte el comienzo del axon se comprueba la 
presencia de neurotûbulos desde el comienzo del mismo (FIG- 34). 
El nûcleo es poco denso en cromatina.
No hemos observado en ningûn caso la presencia de sinapsis 
quîmicas o contactos de membrana especializados sobre la membrana 
de las cêlulas horizontales.
— 78 —
IV - DESARROLLO EMBRIONARIO DE IAS CELULAS HORIZONTALES
Para el estudio del desarrollo embrionario de las cêlulas 
horizontales en polio hemos utilizado las variantes de Colonnier 
y Stensaas al mêtodo de Golgi estudiando la retina en cortes per 
pendiculares y tehida in toto y examlnada de piano.
Es interesante recalcar la necesldad de utilizar varios mê 
todos histolêglcos para determiner con seguridad los tipos de cê 
lulas horizontales, debido a que con las dos variantes del mêto­
do de Golgi se obtienen tinclones celulares en distintos dias 
del desarrollo embrionario.
Los très tipos de cêlulas horizontales detectados en la re 
tina del polio : de axon corto y tipos I y II de cêlulas horizon 
taies sin axon, se demuestran ya inequlvocamente entre los dias 
17 y 18 de incubaciôn (FIG. 35, 36, 37 y 38). El axon de la cêlu 
la de axon corto se détecta a partir del dla 13; desde este dla 
y en dias sucesivos se comprueban a nivel de la capa plexiforme 
externa cêlulas horizontales con inicios de axon, cêlulas horizon 
taies con procesos dendrîticos del tipo de las cêlulas en brocha 
sin axon y los dias 13 y 14 elementos celulares situados al nivel 
de las cêlulas horizontales pero que presentan prolongaciones fi­
nas en varias direcciones, orientadas sin embargo principalmente 
hacialos fotorreceptores. En dias anteriores, y a partir del dla 
8 dedesarrollo embrionario, comienzan a observarse a nivel de la 
capa de cêlulas amacrinas y luego en el seno de la capa granulosa 
interna elementos celulares con soma ovalado en el eje perpendicu 
lar de la retina, provistas de prolongaciones orientadas princi­
palmente hacia el polo escleral y el polo vitreal. Estas cêlulas
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que inicialmente se encuentran al nivel de la capa de las cêlulas 
amacrinas van observândose cada vez en situaciôn mâs prôxima a la 
capa plexiforme externa (FIG, 24).
Estudiando las retinas de embriones de polio, nos sorpren- 
diô la apariciên de un tipo celular hacia el 7“dfa de incubaciôn, 
localizado entre la plexiforme interna, que se estâ désarroilan- 
do en estos dîas, y los fotorreceptores que estân muy poco forma- 
dos. Este tipo celular se caracteriza por un soma ligeramente ôva 
lado, con el eje mayor perpendicular a la retina, del que parten 
pequefios procesos celulares orientados hacia las dos capas plexi- 
formes, conforme se va aproximando a la plexiforme externa va per 
diendo alguno de los procesos celulares internos, conservando al­
guno de ellos cuando ha alcanzado el nivel de los pies de los fo- 
torreceptores. Los procesos celulares externos se mantienen y se 
hacen mâs abundantes (FIG. 24).
Estas mismas imâgenes se ven en las retinas de embriones de 
8 dîas de incubaciôn.
En cortes perpendiculares y a partir del 11 dîa de desarro­
llo embrionario, el tipo celular antes descrito se ve ya situado 
en la plexiforme externa y coexiste con un tipo de cëlula horizon 
tal primitive cuyo soma y dendritas estân perfectamente diferen­
ciados. Las formas intermedias presentan procesos celulares pola 
rIzados hacia los fotorreceptores, pero también pueden presenter 
algunos procesos dirigidos hacia la plexiforme interna.
Estudiando las retinas enteras y vistas de piano, con el mê 
todo de Golgi-Colonnier, hemos podido tenir estas cêlulas horizon 
taies primitives, las cuales presentan un soma redondeado y pro-
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visto de procesos celulares pequenos y cortos orientados en todas 
direcciones, en esta etapa del desarrollo no logramos ver el axon.
A los 12 dias de incubaciôn, ya no encontramos el tipo celu 
lar con procesos esclerales antes descrito, sôlo en alguna oca- 
siôn, de lo que van a ser las futuras dendritas de las cêlulas ho 
rizontales parte algûn proceso dirigido hacia la granulosa inter­
na, encontrândose todos los demâs hacia los fotorreceptores.
Hacia el 13 ô 14 dla de incubaciôn se encuentran las cêlu­
las horizontales claramente identificadas, incluso aparece el ci- 
lindroeje en formaciôn de las cêlulas de brocha y en alguna oca- 
siôn parece distinguirse las cêlulas horizontales con las carac- 
terlsticas morfolôgicas de la cêlula sin axon tipo I.
Podemos afirmar que hacia el dla 17 de Incubaciôn, aparecen 
perfectamente diferenciadas las cêlulas horizontales sin axon ti­
po II o estrelladas, êstas aparecen ya con todas las caracterlst_i 
cas morfolôgicas de las cêlulas estrelladas adultas, sôlo tienen 
un tamano menor y el ârbol dendrltico menos desarrollado.
Estudiando las retinas planas, se observan las cêlulas de 
brocha provistas de axon, el cual sigue un trayecto tortuoso y re 
torcido, caracterlstica que las diferencia de las cêlulas adul­
tas, cuyo axon sigue un trayecto perfectamente horizontal. Estos 
axones retorcidos se mantendrân durante todo el période embriona­
rio, se vue1ven rectos y horizontales despuês del nacimiento.
Al 15 dla de incubaciôn se diferencian perfectamente en los 
cortes perpendiculares, las cêlulas de brocha con axon y se puede 
observer el trayecto ondulante de dicho axon, y claramente pode­
mos distinguir las cêlulas horizontales sin axon tipo I, êstas
- 81 -
con el método de Golgl-Colonnier no nos aparecen hasta el 18 dla 
de Incubaciôn.
Al 16 dla podemos observar terminales axônicas ricas y cla­
ramente diferenciadas y la célula sin axon tipo II o estrellada.
A partir del 17 dla de desarrollo embrionario, los tres ti­
pos de cêlulas horizontales estân perfectamente diferenciados y 
se van haciendo mâs évidentes en los dias subsiguientes de desa­
rrollo hasta el nacimiento.
A los 18 dias las cêlulas. horizontales de axon corto o de 
brocha (FIG. 35 y 36), se caracterizan por tener un soma pequeno 
de 10 um de diâmetro, del cual,parten multiples dendritas y un 
axon cuya longitud es de 100-150 um, que en el polio alcanza 300- 
400 um de longitud. Las dendritas se ramifican en fibras mâs fi­
nas y terminan en pequenos y apretados ramilletes, cada ramillete 
estâ formado por 4 ô 5 botones que cubren un ârea ligeramente me­
nor que la correspondiente al cuerpo sinâptico de un cono.
La terminal axônica es una gruesa estructura en forma de 
palma de la que salen las finas fibras terminales que se dirigen 
hacia los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores, terminando 
en botones alslados sin formaciôn de ramilletes. Estos botones 
son mâs gruesos que los encontrados en los ramilletes dendrîticos.
La cêlula sin axon tipo I se caracteriza por presenter un 
soma pequeno de 8 a 10 um. de diâmetro del cual salen las dendri­
tas, êstas sin ramificarse se dirigen directamente hacia los cuer 
pos sinâpticos de los fotorreceptores para terminar en uno o dos 
botones a diferencia de las cêlulas de brocha que lo hacen en ra­
milletes con varios botones terminales.
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En las retinas de polio, las dendritas de la célula sin 
axon tipo I son mâs alargadas y se dirigen en direcciones opues­
tas, por lo que vistas de piano les da un aspecto bipenachado, en 
las retinas de embriones de 18-19 dias (FIG. 37) las dendritas no 
estân todavîa perfectamente orientadas en direcciones opuestas, 
presentando una disposiciôn que ha inducido a Genis a denominar- 
las cêlulas horizontales en candelabro.
A los 18 dias de incubaciôn las cêlulas sin axon tipo II o 
estrelladas (FIG. 38) tienen un aspecto muy similar al de las cê­
lulas adultas, presentan un soma redondeado de 8 a 10 um. de diâ­
metro, de donde arrancan procesos celulares en todas direcciones, 
estos procesos se van ramificando sucesivamente hasta cubrir un 
ârea circular de 60-80 um. de diâmetro. Las finas fibras termina­
les parten de los procesos celulares y se dirigen hacia los cuer­
pos sinâpticos de los fotorreceptores, terminando en pequenos ra­
milletes de botones en formaciôn ya que aparecen, en algunas cêlu 
las, menos definidos que en el polio reciên nacido.
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C ) ÇQNEXigN|S.ENIRE.EOIORR|ÇEPTORES.Y.Ç|LyUS.HgRlZONTALE^
La M.E. convenclonal proporciona informaciôn interesante,pe 
ro no suficiente,para esclarecer las conexiones que establecen 
las cêlulas visuales y horizontales.
En el apartado "contactos entre fotorreceptores" (FIG. 22 y 
23) hemos analizado los datos estructurales de posible interês fiin 
cional, especialmente los dos tipos de contactos que establecen 
entre si los fotorreceptores, "superficial" e "invaginante". Sôlo 
seAalaremos aquî algunos datos complementarios sin detenernos en 
los ya sobradamente conocidos de ultraestructura de los cuerpos 
sinâpticos.
En repetidas ocasiones hemos comprobado que el elemento cen 
tral de las triadas en los conos, correspondiente con toda proba- 
bilidad a la fina terminal dendritica de una bipolar, présenta 
(FIG.39 A y B ) un aspecto como de maza, con su porciôn ensancha- 
da en contacte con la membrana presinâptica, con poca densidad 
electrônica y sin vesiculas. En la FIG. 39 B , se ven vesiculas 
del cuerpo sinâptico del cono fundidas con la membrana y abiertas 
al espacio intersinâptico.
Un dato que nos ha llamado la atenciôn es la presencia cons 
tante en retinas de embriones y animales reciên nacidos de foto- 
rreceptores "blancos", caracterizados por la escasez de estructu­
ras citoplâsmicas y sus anomallas. Estas caracterîsticas se pre­
sentan tanto en conos, especialmente el principal, como en basto­
nes (FIG.39 C y D ). El cuerpo sinâptico del cono présenta muy es 
casas vesiculas y un citoplasma poco denso electrônicamente (FIG.
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39 D) con algunas cisternas sin contenido. El cuerpo sinâptico de 
estos bastones (FIG. 39 C) "blancos" présenta vesiculas irregula- 
res en tamano, algunas grandes con nûcleos densos, as! como cis­
ternas vaclas y las mitocondrias son grandes e irregulares sin 
crestas organizadas, sustituidas por pequenas cisternas- Los sa- 
cos de la membrana del paraboloide estân vaclos sin contener glu- 
côgeno. Este tipo de fotorreceptores blancos lo consideramos como 
anormal y suponemos que se debe a un insuficiente aporte de vita­
mine A, supuesto que habrla de ser comprobado experimentalmente.
La plexiforme externa (FIG. 40) muestra una gran compleji- 
dad en la que podemos distinguir claramente las grandes estructu­
ras, llenas de neurofilamentos, que correspondes a las terminales 
axônicas y por supuesto los cuerpos sinâpticos de los conos rec­
tos y oblicuos cuando aparecen en su seno (FIG. 10 y 40). Los fi­
nos procesos celulares que forman la plexiforme externa sôlo son 
identificables "por aproximaciôn", por su contenido en vesiculas 
o neurofilamentos, pero es imposible hacer una identificaciôn pre 
cisa de los procesos de los distintos tipos de cêlulas bipolares 
y horizontales.
La estructura del cuerpo sinâptico del cono recto (FIG. 40) 
es similar a la del resto de conos : abundantes vesiculas, que se 
ven incluso aunque con menor densidad, en el filamento que le une 
al nûcleo y filamentos basilares. La estructura de las triadas es 
parecida a la de los otros conos. Los pies sinâpticos de los co­
nos oblicuos presentan un mayor nûmero de vesiculas sinâpticas. 
Con M.E. (FIG. 41) se comprueba como los contactos que parecen e^ 
tablecer algunos pies sinâpticos de los conos rectos con los obli
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cuos (FIG. 17) estân formados por procesos que parecen destinados 
a ambos, que se encuentran en Intlmo contacto.
En algunas ocasiones (FIG. 42) se observan finos procesos 
terminales penetrando en la triada de conos, como elementos latera 
les,y en el complejo sinâptico de los bastones. En los casos ob­
servados estos procesos parten de otros mâs gruesos, provistos de 
neurofilamentos, que probablemente pertenecen a terminales de cê­
lulas horizontales pero sin que podamos con seguridad identificar 
las como procédantes de la terminal axônica de la cêlula de axon 
corto o de los procesos terminales de las cêlulas sin axon tipo I 
o II.
El procedimiento mâs eficaz para esclarecer las conexiones 
entre fotorreceptores y cêlulas horizontales es la têcnica de Gol 
gi-M.E. (FIG. 43), que al estudiar una cêlula aislada y tehida 
(FIG. 43 A) permite, en los cortes para M.E., identificar la loca 
lizaciôn del precipitado de cromato de plata en las finas termina 
les celulares y su relaciôn con elementos vecinos. En la FIG. 43 B 
, se observa una fina terminal dendritica de una cêlula de axon 
corto que forma el components lateral de la triada de un cono y, 
en la FIG. 43 C, una terminal axônica penetrando en el complejo sJL 
nâptico de un bastôn.
Los dibujos de la FIG. 44, calcados de microfotograflas ob— 
tenidas con M.E. resumen de los datos obtenidos, muestran como la 
cêlula horizontal de axon corto contacta por sus dendritas con 
los cuerpos sinâpticos de los conos dobles, rectos y oblicuos, 
por sus terminales axônicas con los cuerpos sinâpticos de basto­
nes y algûn cono de la capa mâs externa de la plexiforme (FIG.44
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A). Los procesos de las cêlulas horizontales sin axon de tipo I 
penetran en las triadas de conos situados en la fila mâs externa 
de la plexiforme (FIG. 44 B) en especial de los conos dobles, y 
los procesos celulares de la cêlula horizontal sin axon de tipo 
II penetran en los cuerpos sinâpticos de los conos rectos y obli­
cuos .
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D) celulas.bipoljres
Si bien nuestro objetivo es el de estudiar los fotorrecepto 
res y cêlulas horizontales as! como sus conexiones a nivel de la 
capa plexiforme externa, el conocimiento de la organizaciôn sinSp 
tica de esta capa requiere también un estudio de las cêlulas bipo 
lares que en la retina de las aves no han sido estudiadas desde 
los trabajos de Cajal. Hemos llevado a cabo un estudio preliminar 
con el mêtodo de Golgi que deberâ ser seguido en el futuro por el 
anâlisis de las conexiones de cada tipo de bipolar identificado 
con el mêtodo Golgi-M.E.
Dado que los datos obtenidos hasta ahora aportan nuevos co­
nocimiento ûtiles para entender la organizaciôn de la capa plexi­
forme externa, hemos creido interesante incluirlos en el presents 
trabajo.
La descripciôn de Cajal de las cêlulas bipolares de las 
aves es muy somera : los divide en dos grupos : externas, situa- 
das (el nûcleo) por debajo de la capa, e internas o finas, que 
ocupan (el nûcleo) todo el resto de la capa de bipolares.
El penacho ascendante de las bipolares "externas" es muy ri 
co y desprovisto (probablemente) de masa de Landolt, mientras que 
el penacho correspondiente de las bipolares finas o internas nace 
de la extremidad de un proceso ascendente en lugar de procéder, 
como en las cêlulas précédantes, del propio cuerpo celular y se 
compone de un nûmero reducido de fibrillas horizontales dispues- 
tas sobre uno de los tres pisos de la capa plexiforme externa 
(FIG. 45 B yC) .
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Segûn Cajal es probable que la b. gruesa conexlone con bas- 
tones y la fina con conos, como sucede en los maralferos.
En nuestras preparaciones de retina entera estudiada de pla 
no nos sorprendiô inicialmente la riqueza y variedad de los pena- 
chos de las células bipolares, lo que nos llevô a estudiarlos tam 
biên en cortes perpendiculares de retina de embriones y adultos 
de gallinSceas asî como de los falcônidos.
Como consecuencia de este estudio llegamos a distinguir di- 
ferentes tipos de bipolares caracterizados por la situaciôn y 
ârea que cubre su penacho dendrîtico asi como por los caractères 
morfolôgicos del mismo.
Con arreglo a estos criterios hemos llegado a diferenciar 
varios tipos de bipolares, que provisionalmente designaremos con 
los nûmeros 1 a 5 (FIG.45 A ). Como dato previo de interês para 
el anSlisis de sus posibles conexiones aportaremos el diSmetro de 
la base del cuerpo sinâptico de los conos que viene a ser de un 
promedio de 3 a 4 raieras,si se incluyen en el ârea que cubre el 
receptor los filamentos basilares, ésta puede llegar a tener 15 
raieras de diâmetro y aûn mâs.
BIPOLARES DE TIPO 1
Se distinguen por poseer un penacho dendrîtico pequefto, pro 
cedente del proceso celular ûnico que se origina en el nûcleo y 
de longitud variable segûn la situaciôn de éste, de 3-4 raieras de 
diâmetro medido en cortes perpendiculares y visto de piano en re­
tinas Intégras tefiidas con el método de Golgi. Segûn posean o no 
masa de Landolt y su situaciôn en los distintos niveles de la ca-
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pa plexiforme externa encontramos los siguientes subtipos :
la : Con maza de Landolt y nivel mâs externo de la capa plexlfor
me externa. El penacho dendrîtico estâ formado por finas y 
compactas ramas terminales en alguna de las cuales se apre- 
cia un botôn ûnico. Generalmente la maza de Landolt se con- 
tinûa directamente o previo un ligero engrosamiento con el
proceso ûnico que parte del cuerpo celular quedando el pena
cho dendrîtico lateralmente situado a la maza de Landolt.
La maza de Landolt alcanza siempre, salvo alguna rara exceg 
ciôn, la capa limitante externa, la que sobrepasa ligeramen 
te formando un pequefto engrosamiento.
1b : Es idéntica a la anterior salvo que carece de maza de Lan­
dolt.
1c : Su descripciôn es idéntica a las la y 1b, salvo en que le
penacho dendrîtico se encuentra situado en el nivel medio 
de la capa plexiforme externa.
BIPOLARES DE TIPO 2
Poseen dos penachos dendriticos peqùeftos, anchos, de 3-4 ml. 
eras de diâmetro, situados a distinto nivel. Las que hemos podido 
observer tenlan todos maza de Landolt.
El penacho superior o externo se encuentra situado en el ni 
vel escleral, o mâs externo de la capa plexiforme externa, mien- 
tras que el inferior se distribuye por el nivel medio, aproximada 
mente 2 micras por debajo del anterior.
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BIPOLARES DE TIPO 3
Poseen un penacho dendrîtico mâs amplio que el de los ante- 
riores, aproximadamente circular y con diâmetros del orden de las 
15 micras. Tienen (3a) o no (3b) maza de Landolt.
El penacho estâ formado por fibras mâs largas y dispersas 
que en el caso de las bipolares tipos 1 y 2, y que se disponen ca 
si horizontalmente, terminando habitualmente por peqùeftos engrosa 
mientos en forma de botones.
BIPOLARES DE TIPO 4
Poseen un nûcleo situado en plena capa granulosa interna 
del que parte un grueso proceso, que se divide en ramas mâs finas 
y dispersas, terminado por ligeros engrosamientos. Es muy caracte 
ristico de este tipo de bipolar la disposiciôn de sus ramas fina­
les en forma de copa, que ocupan un ârea circular de 20-25 micras 
de diâmetro, dirigidas hacia los niveles mâs altos de situaciôn 
de los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores. Se encuentra es 
te tipo de bipolar provisto (4a) o carente (4b) de maza de Lan­
dolt .
BIPOLARES DE TIPO 5
Lo mâs caracterlstico de este tipo de bipolar es que su nû­
cleo estâ situado en la llnea mâs externa de nûcleos de la capa 
granulosa interna. Del nûcleo parten procesos dendriticos compac- 
tos y cortos que terminan en el nivel mâs externo de la capa ple­
xiforme externa. El ârea ocupada por estos procesos, aproximada­
men te circular, tiene un diâmetro de 90 micras. En este tipo bipo
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lar no hemos visto maza de Landolt. Corresponde a la descripciôn 
de bipolar externa, gruesa, de Cajal.
BIPOLARES PE TIPQ 6
Este tipo de bipolar s61o ha podido ser comprobado en reti­
nas intégras vistas de piano, no habiéndola encontrado en cortes 
perpendiculares. Su arborizaciôn dendrltica estâ formada por dos 
o tres gruesas ramas que se dividen repetidamente, terminando por 
ramas finas que en algunos casos presentan engrosamientos termina 
les. No hemos visto en ellas maza de Landolt. El ârea cub1erta 
por el penacho dendrîtico tiene siempre diâmetros superiores a 
las 30 micras; en algûn caso hemos medido hasta 70 x 100 micras.
Aunque no podemos precisar con absolute seguridad las cone­
xiones de las bipolares con los fotorreceptores a falta del estu­
dio con la tëcnica Golgi-M.E., que continuâmes, si podemos llegar 
a hipôtesis de contactes probables al considérer la localizaciôn 
y tamafto de su arborizaciôn dendrltica. No concederaos significa- 
ciôn funcional a la maza de Landolt ya que en preparaciones de mi. 
croscopia electrônica nunca se ha podido detectar ningûn tipo de 
contactes con les fotorreceptores. Creemos que es un reste embrio 
nario, lo que explica que en algunos casos no llegue a alcanzar 
la limitante externa y el que bipolares con penachos dendriticos, 
idénticos en tamafio y localizaciôn, presenten unas y otras no, di 
chas mazas de Landolt.
Siguiendo el criterio de localizaciôn suponemos, provisio­
nalmente, que la bipolar tipo 1 es una bipolar individual de co-
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no, las la y 1b para conos situados en el nivel mSs externo de la 
plexiforme, probablemente conos dobles, y la 1c para conos rectos 
y oblicuos. La bipolar tipo 2 probablemente conecta conos de la 
primera capa (conos dobles) y conos rectos. La bipolar tipo 3 pa- 
rece una bipolar para varios conos de la primera capa y las de ti 
po 4 y 5 son sospecliosas de ser bipolares para bastones.
Por supuesto es necesario procéder al estudio con la têcni- 
ca Golgi-M.E. para determinar con precisiôn este tipo de conexio­
nes, trabajo ya iniciado en nuestro laboratorio.
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D  I S C U S I 0 N
Frente a la afirmaciôn de Cajal (1893) de que la estructura 
de la retina no diferla su stanc ialmente entre las diverses espe- 
cies de vertebrados, ha resultado ser mâs cierta la observaciôn 
de Polyak (1941) al escribir que dicha estructura era mâs comple- 
ja de lo supuesto por el histôlogo espaftol. Cajal estaba en lo 
cierto al describir la organizaciôn bâsica, comûn para los verte- 
brados; en vîas centripetas, para conos y para bastones, los sis- 
temas transversales de conexiôn intrarretiniana a travës de las 
cêlulas horizontales y amacrinas y una via centrifuga, la critica 
de Polyak se referla ûnicamente a detalles estructurales de la re 
tina de los primates, que incidentaImente Cajal no habla estudia- 
do. Lo que los estudios modernos han puesto de manifiesto, y nues 
tros resultados apoyan füertemente, es el hecho de que sobre una 
base organizativa propuesta por Cajal, las diversas especies de 
vertebrados presentan diferentes peculiaridades celulares y de or 
ganizaciôn, hecho que debe ser conocido para cada caso si preten- 
demos interpreter correctamente el gran flujo de informaciôn que 
se estâ obteniendo merced a las tëchicas electrofisiolôgicas y de 
registre Intracelular. Baste seRalar, por ejemplo, que la via cen 
trifuga ampllamente desarrollada en las aves, segûn demostrô el 
propio Cajal, estâ representada por un nûmero muy escaso de fi­
bras, difusamente distribuidas, en la retina de los primates (Ré­
parant y Gallego, 1976), y no se ha detectado en mamiferos infe- 
riores, reptiles y anfibios, o bien que los tipos de fotorrecepto
- 94 -
res, bipolares y células horizontales varIan muy significativaraen 
te de unas especies a otras (ver Introducciôn).
Lo que parece évidente es que, dentro de una organizaciôn ge 
neral comûn, existe gran diversidad morfolôgica y bioqulmica en la 
retina de los vertebrados. Para Crescitelli (1972) todas las dite 
rencias se han producido, no a travës de factores fortuites en la 
evoluciôn, sino mâs bien gracias a la interacclôn de la selecclôn 
natural con los distintos ambientes fôticos. En otras palabras, 
que los cambios estructurales que apreciamos entre diversas espe­
cies parecen tener un valor adaptative en relaciôn con el ambian­
te fôtico.
La argumentaciôn de Crescitelli se basa en la comprobaciôn 
de que los fotopigmentos de las células visuales de distintas es­
pecies presentan mâximos de absorciôn en las longitudes de onda 
prédominantes en la luz ambiental. El ejemplo mâs significativo 
es el del sisterna de fotopigmentos de los peces que viven a gran­
des profundidades, tanto teleosteos y elasmobranquios como quimë- 
ridos, cuyas propiedades de absorciôn de luz estân adaptadas a la 
luz verde azulada de las aguas profundas (Gallego, 1975 c). Las 
modificaciones bioqulmicas de valor adaptativo van acompaftadas de 
variaciones morfolôgicas, por ejemplo los elasmobranquios, en es­
pecial los tiburones que habitan profundldades médias, poseen ûn_i 
fcamente bastones con una densidad de fotopigroento relativaroente 
alta (Gallego, 1979).
En lo que se refiere a las aves es sobradamente conocida la 
observaciôn de Schultze, origen de la teorla de la duplicidad, de 
que las aves nocturnas poseen una retina mucho mâs rica en basto-
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nés que las aves diurnas. Por nuestra parte seftalaremos la ausen- 
cia total de gotas rojas (conos rojos) en las aves de hâbito noc- 
turno y la casi desapariciôn de las amarlllas. De Igual forma, y 
posiblemente como proceso adaptativo a una précisa visiôn de los 
colores en las aves diurnas, comprobamos la estratificaciôn de la 
plexiforme externa, quizâs condicionada a la apariciôn de conos 
rectos y oblicuos que podriamos suponer relacionados con la vi­
siôn de colores.
Bien podria suceder que, como consecuencia de la apariciôn 
de distintos tipos de fotorreceptores, se diferencien cêlulas ho­
rizontales conectadas con ellos. En las aves diurnas hemos podido 
establecer las conexiones que tienen lugar entre los tres tipos 
de células horizontales descritas : de axon corto y sin axon, ti­
po I y II, con los distintos tipos de fotorreceptores (FIG. ).
En las aves nocturnas, la plexiforme externa no estâ estra­
tif icada, todos los receptores terminan al mismo nivel y no exis- 
ten conos rojos. Es de interés seRalar que en estas retinas sôlo 
hemos podido demostrar la existencia de células horizontales de 
axon corto o cêlulas en brocha que conectan conos por sus dendri- 
tas y bastones por su terminal axônica. No podemos asegurar que 
no existan células horizontales sin axon, aunque nosotros no las 
veamos, pero pensanras que al no existir conos rectos rojos no pre 
cisan del tipo II de célula horizontal sin axon, que conecta con 
los conos rectos y oblicuos. Séria mâs probable la presencia de 
la célula sin axon tipo I que conecta con conos de la primera ca­
pa en las aves diurnas, presentando las aves nocturnas, entonces, 
una organizaciôn de la plexiforme externa anâloga a la de los ma-
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mlferos inferiores. El comprobar esta suposiciôn requiere estu­
dios ulteriores.
A continuaciôn discutiremos ûnicamente las discrepancias ob 
servadas en el presente trabajo con las descripciones de autores 
anteriores.
En relaciôn con los fotorreceptores y la qota lipîdlca que 
contienen, en contra de lo observado por autores anteriores (Me­
yer y Cooper, 1966; Morris, 1970; Mariani, 1977), incluso de nues 
tro laboratorio (Gallego y cols., 1975), hemos podido detectar 
inequlvocamente que la gota que contiens el miembro principal del 
cono doble es de color verdoso y no amarilia, como sistemâticaroen 
te se ha venido describiendo. Las observaciones anteriores, errô- 
neas, han sido debidas a la dificultad de identificar los tipos 
distintos de fotorreceptor y el color de su gota lipldica, en cor 
tes de retina observados con microscopia de luz, mientras que las 
observaciones con microscopia electrônica no perraiten identificar 
el color de las gotas de los distintos receptores, aunque se pue- 
da establecer una clasificaciôn de los mismos por la densidad 
electrônica de sus gotas. Por esta razôn hemos desarrollado la 
tëcnica de aislamiento de los fotorreceptores, que permite identi 
ficar los distintos tipos, morfolôgicamente, y determinar el co­
lor de sus gotas lipldicas. Creemos que las pruebas que aportamos 
son decisivas (FIG. 8 ).
En relaciôn con los conos dobles existia una descripciôn de 
Cajal (1893) (FIG. 9 ) que se habla admitido sin discusiôn y que 
nuestros estudios demuestran que era errônea. Segûn Cajal, en sus 
preparaciones obtenidas por el método de Golgi, los conos dobles
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"Son parejas de elementos en Intimo contacte longitudinal, uno de 
los cuales es mSs pequefio que el compaftero (cono accesorio). Como 
nuestras pesquisas pusieron de manifiesto, cada elemento de la pa 
reja représenta un conductor individual, pues la varicosidad o 
pie de la prolongaciôn descendante reside en piano diferente de 
la zona plexiforme y entra veroslmiImente en contacte con una bi­
polar especial"(Cajal, 1893, p. 67). Como hemos comentado ante- 
riormente, era taiibiên diflcil precisar el tipo de gota lipldica 
que contiene el cono principal y si el cono accesorio contiene o 
no gota lipldica, lo que explica las contradicciones que aparecen 
en la literatura referentes a estos puntos.
El método de Golgi, usado por Cajal, no permite por supues­
to identificar los colores de las gotas lipldicas, pero por otra 
parte es poco frecuente que tifia simultâneamente los dos componen 
tes del cono doble y, cuando esto sucede, es muy diflcil interpre 
tar la imagen obtenida (FIG. 9 y 12 ), y la tinciôn por separado 
de los conos principal y accesorio puede dar lugar a confusi6n de 
estos elementos con conos simples. SegOn nuestra ±iterpretacl6n de 
los dibujos de Cajal, sus conos dobles (FIG. 9 ) corresponden a 
conos simples superpuestos, ya que en sus imâgenes los nûcleos de 
ambos elementos se encuentran al mismo nivel, en contradicciôn 
con las imâgenes obtenidas sistemâticamente por nosotros de dos 
nûcleos situados a niveles diferentes. Pero aûn hay mâs, en los 
dibujos de Cajal se observa como uno de los elementos de sus co­
nos dobles o geroelos présenta en su filamento interno unas peque- 
Ras colaterales, detalle muy caracterlstico de los conos oblicuos 
y que no hemos visto jamâs en los conos rectos o dobles. Parece
— 98 —
pues fuera de duda que las imâgenes de Cajal de los conos dobles 
no corresponden al cono principal y al accesorio, sino a un cono 
que termina en la llnea mâs externa de la capa plexiforme exter­
na, y a un cono oblicuo superpuesto segûn aparece con la tinciôn 
mediante el método de Golgi. Tanto la microscopia de luz como la 
electrônica, asI como el estudio de los conos dobles en prepara­
ciones de fotorreceptores aislados, nos han demostrado que los 
cuerpos sinâpticos de sus dos componentss terminan siempre al mis 
mo nivel, la llnea mâs externa de la capa plexiforme.
Otro hecho, évidente en nuestras preparaciones de fotorre­
ceptores aislados, es que la gota amarilla, que como hemos visto 
no corresponde al cono principal, se encuentra sistemâticamente 
en un cono simple con estructura muy parecida al cono simple que 
contiene la gota roja. Asi como la adjudicaciôn de la gota amari­
lla al cono principal del cono doble ha sido un error, en el que 
han incurrido y coinciden todos los autores anteriores, en el co­
lor de las gotas de los conos simples existen discrepancias entre 
los mismos (Cuadro pâg.21 ) ; Mariani describe un cono simple con
gota naranja (iamarilla?) y un cono recto con gota roja, mientras 
que Genis adjudica la gota amarilla al cono oblicuo, y Meyer y 
Cooper sôlo consideran una gota roja para el cono simple y Galle­
go y cols, una gota roja para el cono recto.
Para nosotros, segûn las observaciones realizadas con los 
diversos métodos utilizados, los conos simples pueden ser : rec­
tos y oblicuos, dentro de los estructuralmente caracterizados co­
mo conos rectos distinguimos uno con gota roja y otro con gota 
amarilla, el cono oblicuo présenta siempre una gota de color ver-
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doso. El problema que nos plantea el cono recto de gota amarilla 
es si termina al mismo nivel en la capa plexiforme que el cono
recto de gota roja que lo hace al nivel medio de la capa plexifor
me.
Ramôn y Cajal (1893) seflalô que la capa plexiforme externa,
en la retina de las gallinâceas, estaba formada por tres niveles
o "plexus concentricos". El nivel externo se forma por las fibras 
basilares de los bastones y por los penachos de ciertas bipola­
res; el nivel intermedio estâ constituido por las expansiones de 
los conos rectos y las arborigaciones ascendentes de otro tipo de 
bipolar; el nivel interno se compone por las fibrillas emanadas 
de los conos oblicuos y los penachos superiores de otro tipo de 
bipolares. Mencionaba también las expansiones protoplâsmicas as­
cendentes de las cêlulas horizontales, que parecen abrazar los 
tres pisos de la zona plexiforme externa, y las arborizaciones fi 
nales de los axones procedentes de dichas cêlulas horizontales.
El mismo afirmaba la extrema complej idad de dicha zona en la reti 
na de las aves y crela que este tipo de estructura podla sufrir 
algunas modificaciones, segûn los distintos tipos de abes, sobre 
todo aquêllos que fueran "muy peqùeftos".
Morris y Shorey (1967),con microscopia electrônica, llegan 
a la conclusiôn que los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores 
de la retina de polio se localizan en dos niveles distintos en la 
plexiforme externa, en el nivel mâs escleral se sitûan los cuer­
pos sinâpticos de los conos dobles y de los bastones, en el nivel 
interno o vitreal se sitûan los cuerpos sinâpticos de los conos 
simples. Ellos no reconocieron mâs que dos niveles dentro de la
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plexiforme externa, sin embargo vieron el cuerpo sinâptico del co 
no oblicuo con microscopia electrônica, si bien no fueron capaces 
de identificarlo, lo que no es de extraftar, ya que no consideran 
este tipo de fotorreceptor, en los fotorreceptores de la retina 
del polio, como puede comprobarse en la figura del trabajo referi^ 
do. Segûn ellos difiere de los cuerpos sinâpticos de los fotorre­
ceptores en que estâ penetrado por "neuritas en su superficie es­
cleral o lateral y no en la vitreal como en los demâs fotorrecep­
tores". Esta descripciôn corresponde precisamente al cuerpo sinâ£ 
tico del cono oblicuo, una de cuyas caracteristicas, como hemos 
visto, es que nunca présenta su superficie sinâptlca perpendicu- 
larmente al eje de los fotorreceptores sino girada lateralmente, 
incluso 180°, con la superficie sinâptica en este caso dirigida 
hacia la plexiforme externa. No es raro que Morris y Shorey no 
llegaran a identificar el cono oblicuo ya que en los antecedentes 
de descripciôn de fotorreceptores en la retina de las aves, igno- 
ran el trabajo de Cajal que, como es sabido, fue quien describiô 
este tipo de fotorreceptor.
Gallego y cols. (1975) éstudian en la retina de las aves 
diurnas y nocturnas la plexiforme externa, con el método de Golgi 
y con M.E. Comprueban en las aves diurnas la estratificaciôn en 
tres niveles de la plexiforme externa, tal como describiô Cajal. 
Sin embargo observan que el nivel superior lo forman los cuerpos 
sinâpticos de los bastones y conos dobles, piensan tambiën que 
hay un tipo de cono simple situado en este nivel, pero no tienen 
suficiente evidencia para asegurarlo. El nivel medio estâ ocupado 
por los cuerpos sinâpticos de los conos rectos. El^nivel interno
- 101 -
estâ constituido por los cuerpos sinâpticos de los conos obli­
cuos, que se hallan entremezclados con los somas de las cêlulas 
horizontales, los cuales se sitûan en la fila mâs externa de la 
capa de granos internos y seflalan tambiën la disposiciôn lateral 
o invertida de los cuerpos sinâpticos de los conos oblicuos.
En el mochuelo, la plexiforme externa no se encuentra estra 
tificada; dichas aves carecen de conos rectos côn gota roja y co­
nos oblicuos, los cuerpos sinâpticos de sus fotorreceptores (bas­
tones, conos dobles y conos simples) se sitûan todos al mismo ni­
vel. Segûn Gallego (1975) este fenômeno se debe a la gran canti- 
dad de bastones présentes en las retinas de las aves nocturnas, a 
la presencia de muy pocos conos dobles y conos simples.
Los contactos entre fotorreceptores pueden tener significa­
ciôn funcional de interés. Segûn nuestros estudios, tienen lugar 
a nivel del segmento interno, por encima de la limitante externa, 
en forma de contactos desmosômicos entre las vellosidades de re­
ceptores prôximos. Este tipo de vellosidades fueron llamadas "pro 
yecciones en rueda dentada" por Yasuzumi y cols. (1958), "pllé­
gués" por Yamada e Ishikawa (1967), "crestas en rueda dentada" 
por Cohen (1963) y "aletas latérales" por Pedler y Tansley (1963). 
Estas prolongaciones citoplâsmicas de los fotorreceptores no se 
han encontrado en la retina de los vertebrados inferiores. El he­
cho de encontrarlas en retinas avasculares y no en retinas vascu­
lar izadas ha permitido relacionar su funclôn con el transporte 
de agua y metabolites (Yamada, 1960) , (Dartnell y Tansley, 1963) , 
(Dunn, 1966). A nivel de los cuerpos sinâpticos los dos tipos de 
contactos descritos por nosotros lo hablan sido en otras especies
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por diversos autores. Sjostrand (1958-59) describiô en la retina 
del cobaya contactos entre cuerpos sinâpticos de conos y entre el 
cuerpo sinâptico de un bastôn con el cono. En la retina humana Mi. 
ssotten (1963-65) describe este tipo de contactos, tanto entre co 
nos con conos como conos con bastones. El contacte de tipo invagi. 
nante fue descrito inicialmente por Gallego (1971) en la retina 
del conejo, observando como el filamento basilar de un cono pene- 
traba dentro de la triada de un bastôn; posteriormente (1975 c) ,
lo describiô en la retina del gato.
En la tortuga, Lasanslcy (1971) describiô este tipo de con­
tactos y viô como el filamento basilar de un cono penetraba en la 
triada de otro cono; posteriormente (1974), precisô que el fila­
mento basilar del cono era el components central de la triada de 
otro cono vecino. En la salamandra, LasansJcy (1973) describe que 
los filamentos basilares de los conos forman los componentes late 
rales de las triadas de bastones y los filamentos basilares de 
los bastones penetran en las triadas de conos. En todo caso, la
descripciôn de Lasanslcy, como siendo el filamento de otro recep­
tor el que forma el elemento central de la triada, podria ser una 
excepciôn ya que, por otra parte, Gayoso (1975), igual que noso­
tros, encuentra los filamentos basilares que se invaginan en otro 
cuerpo sinâptico formando siempre el componente lateral de la 
triada.
Los contactos de tipo desmosômico entre los cuerpos sinâpti 
cos de conos y de conos con bastones son una regia, muy abondan­
tes, en la retina de los primates (Alvarez, 1982).
En relaciôn con el desarrollo embrionario de los fotorrecep-
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tores y cêlulas horizontales consideramos que una célula ventricij 
lar se va a diferenciar en un fotorreceptor cuando empieza a emi- 
tir filamentos, lo que ocurre segûn nuestras observaciones a par­
tir del dia 7 de incubaciôn. Antes de esta fase no se pueden dife 
renciar, mediante el método de Golgi-Stensaas, las células ventrJL 
culares que van a dar lugar a los neuroblastos que dan origen a 
los fotorreceptores, si bien han de ser elementos celulares que 
permanecen unidos a la llnea ventricular (FIG. 24).
Segûn Prada y cols. (1981-82), a cuyos estudios nos referi- 
mos para el desarrollo y diferenciaciôn de los fotorreceptores en 
fases anteriores del desarrollo embrionario, es a partir del dia 
5 6 5,5 cuando se distinguen dos nuevas poblaciones de neuroblas­
tos : los de amacrinas y los de fotorreceptores ; "Los precurso- 
res de las células amacrinas abandonan el ciclo celular inicial­
mente en la fase G^, al desprenderse de la llnea ventricular y 
emigrar hacia la futura capa de células amacrinas. Los fotorrecep 
tores parecen derivar de las células ventriculares en sus esta- 
dios, bien premitotico tardio (G2) o postmitotico inicial (G^), 
que se transforman en fotorreceptores sin desprenderse de la ll­
nea ventricular".
Prada y cols. (1982) caracterizan como "supuestos" neuro­
blastos de fotorreceptores, seftalados con interrogaciôn en sus d^ 
bujos, a células unidas a la llnea ventricular, que en vez del ap 
pecto redondeado que presentan en los dias 2,5 a 3,5 de incuba­
ciôn comienzan a deformarse, alargândose en los dIas 5,5 y 6, pe­
ro sin presentar filamentos hasta el dia 7, 7,5 que es precisamen 
te el momento de diferenciaciôn inicial e inequlvoca que nosotros
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hemos comprobado,
Prada distingue, en el dia 7, una poblaciôn celular unida a 
la llnea ventricular, con formas diferentes y en distintos esta- 
dos de formaciôn de procesos que pueden, segûn ella, transformar- 
se en fotorreceptores, amacrinas y horizontales. En nuestra opi- 
niôn, si bien no podemos excluir por completo el que las células 
horizontales derivan de la familia de neuroblastos, unidos a la 
llnea ventricular que da origen a los fotorreceptores, tal como 
supone Prada, nuestras observaciones nos llevan a considérer que 
mâs bien proceden de neuroblastos que, desprendidos de la llnea 
ventricular, darlan origen tanto a las células horizontales como 
a las amacrinas.
Pensamos que esta poblaciôn celular unida a la llnea ventri 
cular que distingue Prada el dia 7 no puede dar origen a amacri­
nas y horizontales, pues el dia 7 encontramos ya amacrinas perfee 
tamente diferenciadas y situadas a nivel de la plexiforme inter­
na. AdemSs observâmes, ya en los dias 5,5 y 6 en nuestras prepa­
raciones, y en el 6 segûn los dibujos de Prada, las primeras célu 
las sospechosas de transformerse en amacrinas situadas a nivel 
del tercio vitreal de la retina. Es muy diflcil admitir por lo 
tanto que de estas células ventriculares sin filamentos, que no 
hemos visto situadas en capas intermedias de la retina, ni otros 
autores tampoco, con anterioridad al dia 5 pudieran derivar estas 
células amacrinas. Antes bien nos inclinâmes por la tesis que su­
pone que las células amacrinas derivan de neuroblastos desprendi­
dos de la llnea ventricular entre los dias 5 y 6, y se transfor­
man en esta célula un poco mâs primitiva dibujada por Prada. Di-
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cha célula, entre los dias 6 y 7, se desplaza mâs vitrealmente al 
tlempo que ya adquiere inequlvocamente la forma de una célula ama 
crina, si bien con un tallo todavia muy robusto y con pocos proce 
SOS celulares.
Creemos que los fotorreceptores, como seftalamos anteriormen 
te, derivan de neuroblastos que, sin desprenderse de la llnea ven 
tricular, empiezan a emitir filamentos y se diferencian en los 
dIas sucesivos.
Las amacrinas y horizontales derivarlan de otro tipo de neu 
roblasto que se desprende de la llnea ventricular el dia 5 6 6, 
primero se diferenciarlan las amacrinas, claramente identifica- 
bles el dia 7, pero en las que persiste, en algunas de ellas, una 
prolongaciôn de diverse longitud dirigida hacia la zona escleral 
de la retina; este filamento escleral se sigue viendo en retinas 
de 8 y 8,5 dias, desapareciendo el dia 10, momento en que las cé­
lulas amacrinas adquieren su forma definitive, monopolar con una 
sola arborizaciôn.
Las horizontales creemos que derivan del mismo neuroblasto 
que da origen a las amacrinas, pero empieza a diferenciarse mâs 
tardlamente, hacia el dia 7. Este neuroblasto deje de tener la 
forma bipolar y se convierte en una célula con un some casi ovala 
do, del que parten finos filamentos que tienden a polarizarse, 
tanto en direcciôn escleral como vitreal, localizândose en el ter 
cio vitreal de la retina entre las amacrinas. Es de seftalar que, 
en el momento que estos elementos celulares provistos de filamen­
tos se observan con clarldad (dia 7-7,5), los corpûsculos ventri­
culares estân comenzando a emitir filamentos muchos mâs peqùeftos
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y tenues que los de las células anteriores. Estos elementos, sos- 
pechosos de ser precursores de horizontales, se observan, ademâs 
de en el tercio vitreal, en el tercio medio el dia 7,5 y en dias 
sucesivos mâs cerca de la plexiforme externa. En los dias 8 y 8,5 
se encuentran en el tercio vitreal, nivel medio, y muy claramente 
situados en la plexiforme externa. A partir del dia 10 ya no en­
contramos células de este tipo en los tercios vitreal y medio de 
la retina, sino todas ellas en las proximidades de la plexiforme 
externa, donde comienzan a adquirir el aspecto de célula horizon­
tal, al orientarse fundaroentalmente hacia los fotorreceptores los 
filamentos que parten del soma. Las células horizontales se ven 
claramente diferenciadas el dia 11, si bien todavia se observan 
células indiferenciadas con filamentos dirigidos en todas direc- 
ciones. El dia 12 hemos observado, al lado de células horizonta­
les en las que todavia no hemos podido detectar el axon, elemen­
tos que poseen un soma de célula horizontal, conservando algunos 
filamentos desorientados, dirigidos incluso hacia la zona vitreal 
de la retina. Cuando aparecen las células horizontales ya perfec- 
tamente diferenciadas es el dia 13, con su soma y tallo, de donde 
parte el ârbol dendrîtico formado por filamentos y procesos tan 
cortos y compactos que hacen muy diflcil su clasificaciôn, adqui- 
riendo el aspecto de "brocha" o "cepillo". Es a partir de esta cé 
lula horizontal primitiva de donde van a derivar los tres tipos 
de células horizontales de la retina del polio. A partir del dia . 
14 algunas de estas células aparecen con el comienzo del axon. No 
hemos podido determinar si en estos momentos la terminal axônica 
estâ ya o no formada, las primeras terminales bien diferenciadas
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las hemos comprobado el dia 16. A partir de este nramento nuestras 
observaciones sobre el desarrollo del axon y terminal axônica son 
superponibles a las descripciones de Gallego (1980) y Genis-Gâl- 
vez y cols. (1980).
El problema de diferenciaciôn de los tres tipos de células 
horizontales es diflcil de resolver, con seguridad nosotros hemos 
podido comprobar la presencia de los tres tipos a partir del dia 
17. Con toda probabilidad las cêlulas horizontales que hemos vis­
to sin axon el dia 13, pueden segulr tres llneas de diferencia­
ciôn, simultâneamente con la diferenciaciôn de los fotorrecepto­
res. Las llneas de diferenciaciôn son, por un lado células de 
axon corto y, por otro, las células sin axon de tipo I y tipo II. 
Es de seftalar que en el momento en que empieza a parecer la célu 
la en brocha o de axon corto, es el momento en que aparecen las 
gotas lipldicas en los fotorreceptores y estos empiezan a diferen 
ciarse. Podlamos suponer que la maduraciôn de los fotorreceptores 
con la apariciôn de las gotas lipldicas pudiera inducir también 
la diferenciaciôn de los tres tipos de células horizontales, El 
hecho objetivo es que, a partir del dia 17, los tres tipos de ho­
rizontales estân claramente diferenciados.
La tesis del origen de las células horizontales a partir de 
una célula primitiva derivada del neuroblasto, que va a dar ori­
gen tambiën a las células amacrinas, no ha sido expuesta con ante 
rioridad. Creemos que los datos morfolôgicos que hemos aportado 
son suficientes para permitirnos suponer este origen, que por 
otra parte y desde un punto de vista funcional, parecerla un pro­
ceso 16gico por dos razones : en primer lugar las células amacri-
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nas y células horizontales se desarrollan y se instalan en sus si. 
tios respectives en la retina una vez que comienzan a formarse 
las capas plexiforraes; como la capa plexiforme interna empieza a 
desarrollarse con anterioridad a la externa, son también las célu 
las amacrinas las que comienzan su diferenciaciôn inicialmente. 
Una vez empiezan a formar los fotorreceptores con cuerpos sinâpti 
COS bien diferenciados, a partir del dia 8,5, comienza la diferen 
ciaciôn de las células horizontales a partir de la célula primitif 
va que ha emigrado hasta la capa de fotorreceptores. Parece lôgi- 
ca la diferenciaciôn de amacrinas y horizontales partiendo del 
mismo origen, si tenemos en cuenta la significaciôn funcional de 
ambos tipos celulares, que forman sistemas de asociaciôn transver 
sal de las vlas centripetas, posiblemente regulando o modulando 
su funcionamiento.
En apoyo de la tesis del origen de las horizontales a par­
tir de una célula que emigra desde el tercio vitreal de la retina 
hacia la capa plexiforme externa cuando ya estân formadas las cé­
lulas amacrinas, tenemos la aportaciôn de Cajal (1919) quien, en 
su estudio sobre la desorientaciôn inicial de las neuronas reti- 
nianas de axon corto, demuestra en el ratôn que, inicialmente, 
las células horizontales estân situadas en el seno de la capa gra 
nulosa interna mostrando un axon tortuoso y muy corto. En dias su 
cesivos se sitûan a nivel de la plexiforme externa y su axon ad­
quiere trayecto horizontal definitivo.
Los datos mâs recientes demuestran que las células amacri­
nas, y concretamente las de la retina del polio, contienen encefa 
linas y otros neuropéptidos, habiendo incluso datos de que cada
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uno de los 4 6 5 tipos de amacrinas descritos contiene un neuro- 
péptido diferente. A nivel de las horizontales se desconoce si 
contienen o no neuropéptidos, pero todo hace suponer que posible­
mente los contengan, y si esto es asi podrSn deducirse conclusio- 
nes de indudable interés funcional.
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C O N C L U S I O N E S
1 - La retina de las aves muestra peculiaridades estructurales ca
racterlsticas diferentes de la de los mamlferos. A su vez, a 
nivel de la primera sinapsis de la via visual, las aves noc­
turnas y diurnas presentan claras diferencias estructurales y 
de organizaciôn.
2 - La capa plexiforme externa, en las aves diurnas, estâ estrati
ficada en tres niveles de situaciôn de los cuerpos sinâpticos 
de los fotorreceptores, mientras que en las aves nocturnas 
los cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores se sitûan en un 
nivel ûnico.
3 - Los fotorreceptores dë las aves diurnas (polio) y las gotas
lipldicas que contienen han sido estudiadas en retinas embrio 
narias y de animales jôvenes y adultos, llegando a determi­
nar :
a) Los fotorreceptores comienzan a diferenciarse a partir del 
dia 7 de incubaciôn.
b) Derivan de una célula primitiva que pasa por la fase de 
neuroblasto, permaneciendo unido a la llnea ventricular.
c) Las gotas lipldicas, inicialmente pequeftas e incoloras, se 
detectan a partir del dia 13 de incubaciôn,
d) Entre los dias 15 y 16 aparecen ya las gotas coloreadas en
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amarlllo, rojo y verde.
e) A partir del dia 16 se diferencian los bastones, conos do­
bles, conos rectos y oblicuos.
f) El miembro principal del cono doble posee una gota verdosa 
lo mismo que el accesorio, si bien ésta de menor tamafio.
El cono oblicuo posee también una gota de color verdoso y 
se han detectado dos conos rectos, uno con gota roja y 
otro con gota amarilla.
g) El Srea roja de la retina de la paloraa se caracteriza por 
poseer conos con gota roja repletos, en su segmento inter- 
no, de microgotas también rojas. Es este hecho y no el ma­
yor nûmero de conos rojos, lo que da a esta zona el color 
rojo difuso que la caracteriza.
h) En la retina adulta existen ;
- bastones sin gota lipldica, cuyo cuerpo sinâptico se si- 
tûa en el estrato mâs externo de la capa plexiforme ex­
terna ;
- conos dobles que poseen ambos, el miembro principal y ac 
cesorio, gota de color verdoso; los cuerpos sinâpticos 
terminan los dos al mismo nivel en la zona mâs externa 
de la plexiforme externa;
- conos rectos con gota lipldica roja; su cuerpo sinâptico
termina en el nivel medio de la plexiforme externa ; ^
- conos rectos con gota lipldica amarilla. No hemos
precisar con exactitud la localizaciôn de su cuerpo si-» 
nâptico, pudiendo corresponder a un tipo de cono simple
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que hemos detectado, cuyo cuerpo sinâptico se localize 
en el nivel mâs escleral de la plexiforme externa;
- conos oblicuos, con gota verde, cuyo cuerpo sinâptico se 
localize en el nivel mâs interno de la plexiforme exter­
na .
4 - Las aves nocturnas carecen de conos oblicuos y conos rectos
de gota roja. Poseen abondantes bastones, conos dobles con 
gota verdosa o incolora y muy escasa cantidad de conos cbn go 
ta lipldica amarilla. Los cuerpos sinâpticos de estos fotorre 
ceptores terminan, en el mochuelo y la lechuza, al mismo nivel, 
en un estrato ûnico de la capa plexiforme externa.
5 - Hemos distinguidd en la retina de las aves tres tipos de cé­
lulas horizontales ;
a) Una célula horizontal de axon corto, con un axon cuya lon­
gitud es de 200 a 400 micras, y una terminal axônica con 
aspecto de palmera, provista de peqùeftos botones termina­
les .
b) Una célula horizontal sin axon de tipo I, que ha sido des- 
crita anteriormente con los nombres de célula bipenachada 
o en candelabro.
c) Una célula horizontal sin axon de tipo II, descrita tam­
bién como célula estrellada, y claramente distinta de la
anterior por la disposiciôn de sus procesos celulares y fi
nas ramas terminales.
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d) En las aves nocturnes hemos podido detectar ûnicamente la 
presencia de la célula horizontal con axon, con una longi- 
tud de éste de 600 a 800 mîcras, cuya terminal axônica es 
mayor que la de las aves diurnas y se asemeja mucho a las 
terminales axônicas de los mamlferos inferiores.
e) Las cëlulas horizontales derivan de un neuroblasto, del 
que derivan también las cëlulas aroacrinas, localizado en 
el tercio vitreal de la retina el dia 7 de incubaciôn. En 
dîas sucesivos va emigrando hacia la plexiforme externa al 
tiempo que el soma y dendritas adquieren la morfologla de 
una cëlula horizontal en brocha, sin axon. De esta célula 
primitive parecen derivar los très tipos de células hori­
zontales. La célula de axon corto es la primera en diferen
ciarse, ya que podemos detectar el comienzo del axon el
dia 14, y el dia 16 se constata la presencia de terminales
axônicas. El dia 17 se observan claramente diferenciadas
las células sin axon tipo I y II.
6 - Los contactos entre fotorreceptores y células horizontales
que pueden tener significaciôn funcional son los siguientes î
a) Contactos entre fotorreceptores, que pueden ser de dos ti­
pos î
- contactos tipo desmosômico, detectados entre las vellosi^ 
dades del segmento interno de los fotorreceptores, asi 
como entre sus cuerpos sinSpticos y los filamentos de 
los mismos;
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- contactos de tipo invaginante, formados por el filamento 
basilar de un receptor que pénétra en el complejo sinâp- 
tlco de otro receptor adyacente.
b) Contactos entre células horizontales : no existen entre
los somas o dendritas de las células horizontales de axon
corto. Sin embargo, hemos detectado abundantes contactos 
tipo desmosômico entre las terminales axônicas de este ti­
po celular. La existencia de numérosos contactos entre los 
procesos de la capa plexiforme externa, no fScilmente iden 
tificables, nos hace suponer que quizSs pertenezcan a las 
células sin axon.
c) Contactos entre células horizontales y fotorreceptores ;
- las dendritas de la célula horizontal de axon forman el 
components lateral de las triadas en los conos dobles, 
rectos y oblicuos y las terminales axônicas, penetran en 
el complejo sinSptico de los bastones y, quizés en menor 
proporciôn, en los conos de la primera capa de la plexi­
forme externa?
- los procesos de las células horizontales sin axon tipo I 
penetran en el complejo sinâptico de los conos situados 
en el nivel mâs escleral o externe de la capa plexiforme 
externa, esto es, conos dobles y quizés algûn cono sim­
ple;
- los procesos celulares terminales de la célula horizon­
tal sin axon tipo II penetran en las triadas de los co­
nos rectos y oblicuos.
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7 - En un estudlo prelirainar, que necesita ser ampliado, se han 
detectado por lo menos 5 tipos de cëlulas bipolares : 2 tipos 
individuales para conos, 1 tipo para conos, que debe contac- 
tar con mâs de très receptores, y 2 tipos de bipolares para 
bastones. La comprobaciôn de sus conexiones necesita ser 11e- 
vada a cabo con la têcnica Golgi-M.E., estudio que serS conti 
nuaciôn de esta tesis doctoral.
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Dlaqrama del o1o tornado de Hunain Ibn lahakt’^Dlez tratadoa 
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1, puplla; 2, parpado; 3, eaplrltu visuali 4, uvea? 5, crlatallno 
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FIG. 2
A. Esquemas de la retina de M. Schultze (1872) y Schwalbe
(1874). 9, conos y bastones; 8, limitante externa; 6,
plexiforme externa; 4, plexiforme interna.
B. Figura tomada de KOlliker (1854) ilustrando el concepto 
de la retina mantenido por los primeros histôlogos.
C. Esquema de Tartuferi (1887). 1, conos y bastones; 2,
plexiforme externa; 3, granos internes; 4, plexiforme
interna; 5, fibras del nervio dptico.
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FIG. 3
A y B. Esquemas de organizaciôn retîniana de Polyak (1941).
C. Esquema de Cajal de las vlas centrlpetas visuales a ni­
vel de la retina: a, conos; b, bastones; c y d, bipola­
res para bastones; e, bipolares de conos; h, célula ama- 
crina; j, fibras centrifuges; m y n, células gangliona- 
res.
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FIG. 4
A.
B.
Corte perpendicular de la retina humana mêtodo de Balbue- 
na, se ve con claridad la fila de los cuerpos sinâpticos 
de los conos no tenidos { ) y el penacho dendrltico de
la bipolar individual del cono intensamente tenida. 
Details a mayor aumento de los pies de conos sin tenir, 
el penacho dendrltico de la bipolar individual y las es-
férulas de bastones ( ), a esta estructura es la que
Fortin denominô "aparatitos dioptricos".
Retina humana tenida por el mêtodo de Balbuena en el que
se encuentran tenidos los pies de los conos.
Detalle a mayor araplificaciôn de los pie^ s de cono que pré­
senta amplias vacuolizaciones en una retina humana tenida 
con el mêtodo de Balbuena.
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FIG. 5
Celula horizontal sin axon de la retina del gato.Metodo de 
Golgi-Colonnier.Retina entera vista de piano.(— ►)Ramilletes 
de botones que penetran en las triadas de conos. (Gallego 1976)
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FIG. 6
Retina sin fijar. Fotografiada de piano. 
A : embriôn de polio de 13 dîas.
B ; embriôn de polio de 16 dîas.
C î polio de 1 mes.
D : ârea roja de la retina de la paloma.
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FIG. 7
B, bastôn; CD, cono dçble; CD, cono obllcuo; CR, cono recto 
1 y 2; es, cuerpo sinâptico; g, gota llpîdlca, e, elipsolde; 
p, paraboloids; ag, aparato de Golgi; d, secciÔn transversal 
de un cono doble a nivel del paraboloide.
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FIG. 8
Fotorreceptores alslados. Retina de polio.
B, bastôn; CD, cono doble, CDP, miembro principal del cono doble; 
CDA, miembro accesorio del cono doble; CRR, cono recto rojo; CSA, 
cono simple amarillo; CO, cono oblicuo.
FIG. 9
A. Fotorreceptores de la retina del polio, método de Golgi;
cd, cono doble; cdp, miembro principal del cono doble; cr,
cono recto; b, bastÔn; co, cono oblicuo.
B. Dibujo de Cajal (1893) lâmlna IV. a, cono oblicuo; e,
ramas colaterales del mismo; d, cono recto; c, bastôn; d, 
conos dobles.
C. Dibujo de Cajal (1893) ISmina IV. a, bastôn; b, cono rec­
to; c y d, conos obllcuos; e y f, conos gemelos.
D. Retina de lechuza método de Golgi. cd, cono doble; b, bas- 
tôn; c, cono simple.
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FIG. 10
Retina de polio. Corte perpendicular M.E. b, bastôn; cr, 
cono recto; ch, célula horizontal; cd, cono doble; p, prin­
cipal; a, accesorio; pe, plexiforme externa.
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FIG. 11
Retina de mochuelo corte perpendicular M.E. b, bastôn; c, 
cono; ta, terminal axônica; ch, célula horizontal.
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PIG. 12
linâgenes coraparatlvaa de fotorreceptores obtenldas con el më- 
todo de Golgi (A) y con aislamlento enzimâtico (B).
CO, cono oblicuo; B, bastôn; CD, cono doble; CDP, miembro prin­
cipal del cono doble; CDA, miembro accesorio del cono doble;
CR, cono recto.
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FIG. 13
Detail© del segmento externo de la retina del mochuelo M.E.
A. Se ve parte de las mitocondrias del ellpsolde del segmen­
to Interno, el comlenzo del segmento externo, con sus s5- 
culos bien évidentes.
Detalle a mayor ampllflcacldn de los sâculos del segmento 
externo de un bastôn.
Idem- de un cono en el que se observa como en el lado 
izdo. los sâculos estân ablertos al cltoplasma.
B.
C.
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FIG. 14
Cono doble de la retina del polio. A y B, secciones perpen-
diculares; C, secciôn tangencial M.E.
A. Elipsoldes, gotas lipldlcas y porciôn inferior del segmen­
te externo de un cono doble, p, principal; a, accesorio; 
c, cilio de conexiôn.
B. Aparato de Golgi (ag) nûcleos y cuerpos sinâpticos (es) 
de un cono doble; 1, limitante externa.
C. Corte ligeramente oblîcuo de los cuerpos sinâpticos de un 
cono doble; p, principal; a, accesorio.
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FIG. 15
Cono doble de la retina del polio.
A- Gotas lipldlcas y elipsoides del cono principal (p) y 
accesorio (a).
B. Detalle a mayor aumento de las mitocondrias del cono
principal (p) y accesorio (a).
C. Paraboloids del cono accesorio (pa).
D. Secciôn transveral de très conos dobles a nivel del pa-
raboloide (pa); principal (p).
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FIG. 16
Cono doble de la retina del mochuelo.
A. Cono principal (p); cono accesorio (a); obsërvese la au- 
sencia de gota lipldica en el cono accesorio.
B. Detalle de la gota lipldica y elipsoide del cono principal, 
(p) y accesorio (a).
C. Detalle de la gota lipldica y cilio de conexiôn (c) del 
cono principal (p).
D. Zona de conexiôn del segmento externo con el interno del 
cono accesorio (a).
E y F. Cortes transversales a nivel del elipsoide del cono ac­
cesorio (a) y princ;Lpal (p) .
G. 1, limitante externa; m, fibra de Müller, d, desmosoma;
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FIG. 17
Cono simple de la retina de las aves.
A y B. Conos obllcuos de la retina del cernlcalo. En B, dos 
conos obllcuos fotograflados en varios pianos.
C. Conos rectos de la retina del polio.
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FIG. 18
Ccrte perpendicular de la retina del polio M.E. 
cd, cono doble; a, accesorio; p, principal; I, cono recto ti- 
po I; II, cono recto tlpo II (cono rojo); e, elipsoide; r, re- 
ticulo endoplâsmico; pa, paraboloids.
VPIG. 19
Retina de polio corte longitudinal M.E. Se aprecia en toda 
su longitud un cono recto tlpo II (cono rojo) y otro de tlpo 
I cuyo cuerpo slnâptico estâ fuera de la secciôn; L, limitan­
te; es, cuerpo sinSptlco.
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FIG. 20
Corte transversal de la retina de cernlcalo, a nivel del seg­
mento interno de los fotorreceptores por encima de la limitan­
te externa. CD, cono doble; B, bastôn; V, "vellosidades"; 
d, contacte desmosômico; m, fibras de Mtiller.
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FIG. 21
Corte ligeramente oblîcuo de los fotorreceptores de la reti­
na del polio a nivel de la limitante externa (L).
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FIG. 22
Contactes entre fotorreceptores en la retina del mochuelo (A) 
y del polio (B) M.E.
A. Contactes tlpo desmosômicos (d) entre los cuerpos sinâp­
ticos de un cono (C) y un bastôn (B).
B. Contactes tipo desmosômico (B) entre el cuerpo sinâptico 
de un cono (C) y el filamento basilar de otro cono (C) 
adyacente.
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FIG. 23
Corte perpendicular de la retina del mochuelo a nivel de los 
cuerpos sinâpticos de los fotorreceptores. C, cono; B, bas-r 
tôn; f, filamento basilar invaginante; TA, terminal axônica.
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FIG. 24
Esqueraa del desarrollo embrionarlo de los fotorreceptores y 
côlülas horizontales, v, célula ventricular; nf, neuroblas- 
to de fotorreceptor; nac, neurobiasto comûn para amacrinas 
y células horizontales? a, amacrina; c, célula horizontal 
primitiva; hac, horizontal de ax6n corto; hi, horizontal sin 
ax6n tipo I; h2, horizontal sin ax6n tipo II.
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D i b u j o s  h e c h o s  s o b r e  m i c r o f o t o g r a f î a  d e  f o t o r r e c e p t o r e s  ais-
lados entre los dias 11 y 17 de incubaciôn (explicaciôn en el texto).
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FIG. 26
Dibujos hechos sobre microfotografîa de fotorreceptores ais- 
lados entre los dîas 18 y 21 de incubaciôn (explicaciôn en 
el texto).
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FIG. 27
Células horizontales de ax6n corto de la retiria del cernica-
lo. Método Golgi-Colonnier. S, soma; A, axén; TA, terminal 
axônica.
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FIG. 28
Detalle de los somas de la célula horizontal de ax6n corto. 
Método Golgi-Colonnier. A, retina de cernicalo; B, retina 
de lechuza; C. retina de polio. I .os di stintos pianos de en- 
foque muestran las dendritas (d) y los ramilletes terminales 
(r) .
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FIG. 29
Terminales axônicas de la célula horizontal de axén corto. 
A, retina de cernîcalo; B, retina de lechuza; C, retina 
de polio. Método de Golgi-Colonnier. A y C, très pianos 
de enfoque de una misma terminal axônica. (b) botones ter­
minales .
XXX
[ m -
-J'’ '
■:mmMmi^ mÊ#m#
:% W :
% i ' . %
FIG. 30
Corte oblîcuo al nivel inferior de la capa plexiforme exter­
na de la retina del polio M.E. Célula horizontal (HC); ter­
minal axônica (TA).
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FIG. 31
Corte oblicuo de la retina del polio a nivel de la capa ple­
xiforme externa M.E. Terminales axônicas (TA) mostrando 
contactes de membrana e’'tre ellas (— ►) .
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FIG- 32
Célula horizontal sin axén de tipo I de la retina del cer­
nîcalo. Método Golgi-Colonnier.
A. Dos células sin axén tipo I mostrando sus procesos ce-
lulares entrelazados y una terminal axônica (TA) de una 
célula de axôn corto.
B. CHI, células horizontales sin axôn de tipo I de la re­
tina del polio, vistas en una secciôn perpendicular.
C y D. Dos pianos de enfoque de una célula horizontal sin
axôn tipo I.
E. Detalle de los botones terminales (b) de una célula ho­
rizontal sin axôn tipo I.
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FIG. 33
Célula horizontal sin ax6n tlpo II. Método de Golgl-
Col onnler . Retina de polio.
A. Dlstlntos pianos de enfoque de una cëlula horizontal 
sin ax6n tlpo II (CHII), en corte perpendicular de la 
retina. En la foto mSs Inferior se observa claramen- 
te un proceso celular con dos botones terminales (b).
B. Célula horizontal sin axdn tlpo II vista en secclôn 
transversal.
C. D y E. Detalle de las ramas terminales y botones (b).
XXXIV
m
M
FIG. 34
Célula horizontal de la retina del polio M.E. K, estructu- 
ra que recuerda al cristaloide de Kolmer; nt, neurotGbulos.
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FIG, 35
Retina de embriôn de polio (18 dîas). Cortes perpendicula- 
res. Método Golgi-Stensaas.
A. Célula horizontal de ax6n corto.
B. Célula horizontal sin ax6n tipo I.
C. Célula horizontal sin ax6n tipo II.
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FIG. 36
Células horizontales de ax6n corto de la retina de embriôn 
de polio de 18 dîas. A, B, C y D, cuatro células tenidas 
en la retina entera y vistas de piano. Método de Golgi- 
Colonnier, S, sema; A, ax6n; TA, terminal axénica; E, cé­
lula horizontal de ax6n corto vista en corte perpendicular; 
S, soma; A, ax6n.
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FIG. 37
Célula horizontal sin axén de tipo I de la retina de embrién 
de polio de 18 dîas. A, corte perpendicular; D, C, D y E, 
vistas de piano en la retina impregnada in toto: cuatro cé­
lulas tipo I en dos pianos de enfoque. S, soma; P, procesos 
celulares; b, botones terminales.
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FIG. 38
Retina de embriÔn de polio de 18 dîas método Golgi-Stensaas.
Célula horizontal sin axén tipo II.
A. Corte perpendicular; B y C, el mismo tipo celular visto 
de piano; D y E, dos pianos de enfoque de este tipo ce­
lular mostrando los botones terminales (b).
F. Microfotografla a pequena amplificacién mostrando una
célula horizontal sin axén tipo I (CHI), otra de tipo II
(CHII) y una terminal axénica (TA).
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FIG. 39
Retina de polio (M.E.).
A y B. Cuerpo sinâptico de un cono, con el elemento central 
de la trfada engrosado en forma de maza {— ►) y con 
poca densidad electrénica en la porcién postsinSptica.
C. Cuerpo sinâptico de un baston "blanco".
D. Cuerpo sinâptico de un cono "blanco".
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FIG. 40
Retina de polio en M.E. secciôn perpendicular capa plexifor­
me externa. ch, célula horizontal; ta, terminal axénica; 
csr, cuerpo sinâptico del cono recto; csd, cuerpos sinâpti- 
cos de los conos dobles.
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FIG. 41
Retina de polio M.E. Fotografîa tomada de una preparaciôn 
hecha con la técnica Golgi-M.E. Cuerpo sinâptico de un co­
no recto (csr); cuerpo sinâptico de un cono oblfcuo (cso), 
tres procesos del plexo comûn a los dos cuerpos sinâpticos 
estân impregnados con el precipitado de croraato de plata.
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FIG. 42
Retina de polio M.E.
A. Fibra terminal (ft) de una terminal axénica (ta) que pé­
nétra en una triada de cono blanco (csb).
B. Pequena colateral de una terminal (t) que forma el com-
ponente lateral de una trfada del cuerpo sinâptico de un
cono.
C. Pequena colateral de una terminal que forma el components 
lateral de una trfada del cuerpo sinâptico de un bastén.
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FIG. 43
m m
Retina de polio técnica de Golgi-M.E,
A. Célula de axén corto tenida con el método de Golgi-Colo-
nnier aislada y reinclulda. Corte perpendicular 2 um.
(A) axén.
B. Botôn terminal de una dendrita de una célula de axén
corto que forma el components lateral de la triada de un
cono (CSC).
C. Botén terminal de una terminal axénica que pénétra en el
complejo sinâptico de un bastén (csd).
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FIG. 44
Dibujos compuestos sobre microfotograflas de cortes prepara­
dos con la técnica de Golgi-M.E. En negro localizaciôn del 
cromato de plata.
A. Terminal axénica de la célula de axén corto.
B. Cuerpo y dendritas de la célula de axén .corto.
C. Fibras terminales de una célula horizontal sin axén tipo I
D. Fibras terminales de una célula horizontal sin axén tipo
II.
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FIG. 45
Células blpolares de la retina de las aves.
A. Retina de polio (explicaciCn en el texto) 
B y C. Dibujos de Cajal (1893) lémina IV.
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FIG. 46
jujo esquemStlco de las conexiones celulares a nivel de 
sapa plexiforme externa de la retina de las aves diur- 
DC, cono doble; YSC, cono simple amarillo; OC, cono 
flSuo; RSC, cono simple rojo; R, bastôn; SAHC, célula ho­
rizontal de ax6n corto; AHC-I, célula horizontal sin ax6n 
BlBLiotteÆipo I; AHC-II, célula horizontal sin ax6n tipo II;
CB-I, bipolar para conos de tipo I; CB-II bipolar para co­
nos de tipo II; RD, bipolar para bastones.
